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 1 
緒言 
 
世界の多くの地域，特に低湿地域において，洪水は一般的な自然災害である。
近年，地球温暖化が進行したことなどから，世界各地で洪水発生頻度が増加し
ている。洪水は，人的被害や建築物への被害だけでなく，食糧生産を担う農地
に大きな被害を与える。洪水によって，植物体は部分的な浸水あるいは冠水に
曝され，深水条件下ではガス拡散速度が気中の約 10,000 倍遅い（例えば酸素で
は，気中：0.21 cm-2 s-1，水中：2.38 × 10-5 cm-2 s-1）ために低酸素条件になり，ま
た，水深が深くなるにつれて光強度が低下する（Setter et al. 1987，Ram et al. 1999，
Jackson and Ram 2003）。その結果，好気呼吸や光合成が制限され，洪水はほとん
どの陸生植物の生存を脅かす。したがって，農地が洪水に曝されることは，作
物生産に甚大な被害を及ぼす。このように，洪水は，陸生植物の生存にとって
不利な環境条件である。しかしながら，Oryza 属や Rumex 属，Echinochloa 属の
い く つ か の 種 は ， 洪 水 に 適 応 す る た め の メ カ ニ ズ ム を 獲 得 し て い る
（Bailey-Serres and Voesenek 2008）。これらの種の中で，後述する Oryza sativa
種の浮稲と Rumex palustris は，植物の洪水適応メカニズムを解明するためのモ
デル植物として利用されている（浮稲についての総説は Kende et al. 1998，東ら  
2009 を参照，R. palustris についての総説は Peeters et al. 2002 を参照）。  
 イネは，コムギやトウモロコシと並んで，世界で重要な作物の 1 つであ
り，人類の約 2/3 の主要な食糧となっている。イネの主な栽培地域はアジアであ
り，世界の米の約 90 %がアジアのモンスーン地帯で生産されている（FAO 2007）。
現在，Oryza 属植物は 23 種に分類されているが，そのうち 21 が野生種で，栽培
種は 2 つのみである（Vaughan et al. 2003）。1 つは，アジアを中心に世界各地で
主に栽培されている O. sativa で，日本型（ssp. japonica）とインド型（ssp. indica）
に大別される（星川  1975，Vaughan et al. 2003）。もう 1 つのイネ栽培種は，西
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アフリカの一部地域でのみ栽培されている O. glaberrima である。イネの生態学
的特徴は多様であり，栽培品種では，3 つの生態型に分類される；非灌漑の畑地
で栽培される陸稲（イネ生産量のうち約 4%を占める），天水田あるいは灌漑田
で栽培される水稲（イネ生産量の大部分を占める），雨季に水深が 0.5-8.0 m に
及ぶような大規模な洪水が生じる地域で栽培される深水稲あるいは浮稲（イネ
生産量の約 10 %を占める）の 3 つである（Sauter 2000）。食糧供給の観点から，
イネは非常に重要な作物である。それゆえ，イネにおける洪水適応メカニズム
を解明することは，洪水条件下で栽培可能なイネ品種の開発につながり，究極
的には，食糧需給問題の解決に貢献することになるだろう。  
 
洪水を‘回避’する浮稲  
イネは半水生植物であり，一般に，部分的な浸水に適応して生存することがで
きる。しかしながら，ほとんどのイネ栽培品種は，持続的な深水と冠水に適応
できない（Bailey-Serres et al. 2010，Choi 2011）。一方で，洪水による部分的な浸
水によく適応したイネ品種は，浮稲と呼ばれ，バングラデシュ，タイ，ベトナ
ムなどの東南アジア洪水常襲地域で栽培されている。適応可能な水位の程度に
よって，深水稲（0.5 - 1 m）あるいは浮稲（> 1 m）に区別されることもある（Catling 
1992）。深水は，イネ生産を制限する深刻な要素であり，洪水環境で栽培される
浮稲の研究は古くから行われている。  
 浮稲は，洪水に起因する水位の上昇に対して，伸長成長を促進して草丈
を増大させることで，葉を水面上に維持し，好気呼吸や光合成を持続させ，洪
水（深水）に適応している（Kende et al. 1998，東ら  2009）。このように，水位
上昇に対して伸長成長を促進することによって，深水を生き抜く戦略を‘回避
戦略’という。浮稲の深水に対する伸長成長は，そのほとんどが節間伸長によ
って達成される。日本のイネ栽培品種では，生殖成長期の幼穂形成期から出穂
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期にのみ伸長節間が形成されるが，浮稲では栄養成長期の比較的早い時期から
伸長節間が形成される。浮稲は，洪水ストレスに対して，節間数の増大と節間
伸長の促進によって深水に起因する嫌気条件を回避する。このような浮稲の性
質を浮稲性という。洪水適応に必要な伸長成長の促進には，大量の炭水化物の
分解によって得られるエネルギーを消費するため，子実へ転流する炭水化物量
は減少する。このため，深水稲ではその収量が最大 4 t/ha，浮稲では 1.0 - 2.5 t/ha
と，現代イネ品種の平均収量 6.0 t/ha を大きく下回る（Catling 1992，Maclean et al. 
2002）。現代品種と同等の高い収量性と，洪水という植物にとって不適な環境へ
の適応性を兼ね備える品種を作出することは，世界における食糧の安定供給を
実現する 1 つの解決策になるだろう。そのためには，浮稲が持つ高い洪水適応
能力について研究を行い，十分な知見を集積する必要がある。  
 
浮稲の節間伸長の生理学的メカニズム  
洪水下での浮稲の伸長反応は，細胞分裂による細胞数の増大と，細胞内への水
取込みによる細胞肥大によって達成される（Bleecker et al. 1998）。浮稲の節間組
織は，3 つの領域に分けることができる；1）細胞分裂による細胞数増大に関わ
る介在分裂組織（節間組織の基部 2 mm 程度），2）細胞内への水取込みによる細
胞肥大が顕著な伸長領域（介在分裂組織の上部約 3 cm まで），3）細胞伸長が終
了し，二次壁形成や木部形成が起こる分化領域（Sauter and Kende 1992）。Sauter 
and Kende（1992）は，浮稲茎切片にジベレリン酸（GA3）を処理することによ
って，介在分裂組織では長さ 10.5 - 14.5 µm 程度の細胞が，最終的に，伸長領域
では 50 - 130 µm に伸長することを観察し，さらに，[3H]のチミジンへの取込を
調査することで，ジベレリン（GA）によって介在分裂組織での細胞分裂が促進
されることを報告した。節間組織での細胞伸長と細胞分裂を促進することで節
間伸長を導くメカニズムは，3 つの植物ホルモン，エチレン，GA，アブシジン
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酸（ABA）の関与によって説明されている。  
 一般に，陸生植物においては，エチレンは成長抑制作用を示すことが知
られているが，多くの半水生植物において，エチレンは成長促進作用を示す
（Jackson 2008）。深水下で促進される浮稲の節間伸長に，ガス状の植物ホルモ
ンであるエチレンが役割を持つことが，Métraux and Kende（1983）によって明
らかにされた。バングラデシュの浮稲品種 Habiganj AmanⅡ（HAII）のインタク
ト植物体および茎切片において，深水処理によって節間組織でのエチレン生合
成が促進され，節間空隙内エチレン濃度が顕著に増大することが報告されてい
る（Métraux and Kende 1983，Raskin and Kende 1984a，Azuma et al. 1990b）。植物
体内において，1-アミノシクロプロパン-1-カルボン酸（ACC）合成酵素の働き
により，S-アデノシルメチオニン（SAM）が ACC に変換され，次に ACC 酸化
酵素によって ACC からエチレンが生合成される。ACC 合成酵素の阻害剤である
アミノオキシ酢酸（AOA；aminooxyacetic acid）あるいはアミノエトキシビニル
グリシン（AVG；aminoethoxyvinylglycine）を浮稲植物体に与えると，深水下で
の節間伸長が抑制される（Métraux and Kende 1983）。さらに，深水処理によって
節間空隙内にエチレンが蓄積する一方で，インタクト植物体を気中でエチレン
処理することで節間伸長が誘導されること（Métraux and Kende 1983），また，高
い相対湿度条件下において，茎切片をエチレン処理することで，深水処理と同
様に節間伸長が誘導されることが報告されている（Azuma et al. 1990a,1991）。こ
のように，浮稲の洪水適応応答にエチレンは強く関与しており，深水に起因す
る低酸素条件によって，エチレン生合成の律速段階である ACC 合成酵素の活性
が高まり，その結果，エチレン生合成が促進されることが示唆されている（Cohen 
and Kende 1987）。  
 GA は，イネを徒長させる馬鹿苗病の原因であるカビの 1 種 Gibberella 
fujikuroi の培養液から最初に単離され，後に，植物自身も生合成を行っているこ
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とが発見された，伸長成長に関与する植物ホルモンである。浮稲は深水によっ
て著しい伸長成長を示すことから，浮稲の節間伸長への GA の関与についての
研究が行われてきた。深水処理によって，浮稲植物体の内生 GA 様物質活性お
よび GA 活性が増大することが，イネ幼苗を用いたバイオアッセイと内胚乳の
デンプン分解試験によって示されている（Yamaguchi 1974，Suge 1985，Azuma et 
al. 1990b）。気中で栽培した植物体あるいは培養した茎切片において，GA は単
独で節間伸長を誘導し（Raskin and Kende 1984b，Suge 1985，Azuma et al. 1990b），
GA 生 合 成 阻 害 剤 で あ る ア ン シ ミ ド ー ル
[α-cyclopropyl-α-(4-methoxyphenyl)-5-pyrimidine methanol]を処理して栽培した浮
稲植物体（cv. Aswina）を深水処理すると，節間伸長が起こらないことが報告さ
れている（ Suge 1985）。また， GA 生合成阻害剤であるテトシクラシス
[5-(4-chlorophenyl)-3,4,5,9,10-pentaazatetracyclo-5.4.1.02,6.08,11-dodeca-3,9-diene] を
前処理した茎切片では，深水処理およびエチレン処理で節間伸長が誘導されず，
GA3 処理によって節間伸長が回復することを Raskin and Kende（1984b）は示し
た。このように，浮稲の節間伸長には，GA が強く関与している。さらに，GA3
による節間伸長の回復が，エチレンを同時に処理することによって低濃度で生
じることから，エチレンが GA の感受性を高めることが示唆された（Raskin and 
Kende 1984b）。  
 ABA は，気孔閉鎖や種子休眠に関わる植物ホルモンであり，一般に，GA
の拮抗物質として知られている。いくつかの水稲品種および浮稲品種の実生に
おいて，ABA がメソコチルの伸長を促進し，カロテノイド生合成の阻害剤であ
るフルリドン｛1-methyl-3-phenyl-5-[3-(trifluoromethyl)phenyl]-4(4H)pyridonone；
カロテノイド生合成を阻害することで，ABA 生合成を阻害する｝処理によって
メソコチル伸長が抑制されることが示されている（Hoffmann-Benning and Kende 
1992，Watanabe and Takahashi 1999，Watanabe et al. 2001）。しかし，浮稲の節間
 6 
伸長に関しては，高湿度条件下において，浮稲茎切片に ABA を処理することで，
深水処理あるいはエチレンや GA 処理による節間伸長が抑制された（Azuma et al. 
1990b，1995，Hoffmann-Benning and Kende 1992）。低湿度条件下で GA3 とエチレ
ンを与えた茎切片は，ABA によって，さらに節間伸長が促進されたが，これは
ABA による気孔閉鎖の影響であると考えられている（Azuma et al. 2003）。上述
のように，テトシクラシスによって内生 GA 生合成を阻害した茎切片において，
GA3 とエチレンを同時に処理することで節間伸長の相乗的な促進が起こる
（Raskin and Kende 1984b）が，内生 GA 活性は，むしろ，エチレン処理によっ
て低下する（Azuma et al. 1990b）。その後，深水処理およびエチレン処理によっ
て節間組織内の ABA 含量が低下することが明らかとなり（Hoffmann-Benning and 
Kende 1992，Azuma et al. 1995），エチレンによる GA の感受性の増大は，GA の
拮抗物質である ABA 含量の低下で説明されている。  
 エチレン，GA，ABA，これら 3 つの植物ホルモンに関する研究から，
Kende et al.（1998）は，浮稲の深水に対する節間伸長反応において，以下に示
す反応鎖を提唱している；深水環境になることで，節間空隙内の酸素濃度が低
下する。低酸素によってエチレン生合成が促進され，節間空隙内エチレン濃度
が上昇する。蓄積したエチレンによって ABA 含量が低下する。そのために GA
に対する感受性が増大し，節間伸長が誘導される。このように，浮稲の深水に
対する節間伸長において，一連の事象が明らかにされてきたが，上述の反応鎖
だけで全てが説明できるわけではない。  
 深水に対する浮稲の節間伸長反応は，エチレン生合成の促進によるエチ
レン蓄積が引き金とされているが，エチレンに依存しない経路も明らかとなっ
てきた。Azuma et al.（2001）は，茎切片を低酸素（3% O2）の通気条件で処理す
ると，節間伸長が誘導されることを報告した。低酸素によってエチレン生合成
が促進されるため，AOA あるいは塩化コバルト（CoCl2；ACC 酸化酵素阻害剤）
 7 
を処理してエチレン発生量をコントロールのレベル以下に阻害しても，有意な
節間伸長が観察された（Azuma et al. 2001）。浮稲の深水下での節間伸長メカニ
ズムを解明するための深水処理は，ほとんどが停滞水条件で行われている。浮
稲の栽培は，実際には，大河川流域で行われており，流水条件であることから，
浮稲植物体で生合成されたエチレンが容易に拡散する可能性がある。また，水
中では光強度が大きく低下する（Setter et al. 1987，Ram et al. 1999，Jackson and 
Ram 2003）ことから，濁った河川の水中では十分な光合成が行えず，低酸素条
件になることが予想される。東ら（2009）は，このようなエチレンが容易に拡
散し，低酸素条件になりやすいような環境では，エチレンとは独立の低酸素に
よる節間伸長が起きているのだろう，と述べている。  
 
浮稲性を付与する遺伝子  
浮稲性を有する高収量のイネ品種の作出は，東南アジアなどの洪水常襲地域で
浮稲を栽培している農家やその消費者を救うだけでなく，世界の食糧安定供給
にも寄与すると考えられる。高収量の非浮稲品種に浮稲性を付与することで，
高収量浮稲の作出を達成することを目標として，浮稲性付与に関わる遺伝子の
同定が行われてきた。非浮稲品種 Taichung 65（T65）とバングラデシュの浮稲品
種 C9285 を交雑し，得られた後代を用いて，浮稲性の付与に関与する 3 つの主
働量的形質遺伝子座（QTL）が同定された（Hattori et al. 2007）。これら 3 つの
QTL はそれぞれ第 1 染色体，第 3 染色体，第 12 染色体上に存在するが，C9285
の第 12 染色体上の QTL を T65 に導入した準同質遺伝子系統（NIL-12）の評価
から，第 12 染色体上の QTL が浮稲性の付与に重要であることが示された。  
 さらに，Hattori et al.（2009）によって，第 12 染色体上において，浮稲
性を付与する遺伝子 SNORKEL1（SK1）と SNORKEL2（SK2）が同定された。こ
れらの SK 遺伝子はエチレン応答因子（ERF）ドメインを持ち，シロイヌナズナ
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（Arabidopsis thaliana）の AtERF1，イネの OsERF1 および SUB1A-1 と高い相同
性を示す。これは，深水による浮稲の節間伸長の促進にエチレンが関与すると
いう，上述した生理学的研究と矛盾しない。C9285 を深水処理することで，活
性型 GA である GA1 含量が T65 と比較して有意に増大することから，SK 遺伝子
は GA 生合成を促進する可能性がある。また，深水下で節間伸長を示す Oryza 
rufipogon W0120 と Oryza glumaepatula IRGC 105668 は，共に SK2 を有している：
O. rufipogon W0120 は SK1 と SK2 を有する；O. glumaepatula IRGC 105668 は，
SK1 を欠いているが，SK2 と SK2-like 遺伝子を有する（Hattori et al. 2009）。その
一方で，深水下で節間伸長を示さない Oryza nivara W0106 は，SK1 を有するが
SK2 を欠損している。これらのことから，SK 遺伝子の中で SK2 が，深水下での
節間伸長能力（浮稲性）の付与に重要であることが示唆されている。  
 
O. sativa 以外の Oryza 属植物種における長期洪水への適応  
Oryza 属植物種において，栄養成長期の節間伸長に基づいた長期洪水への適応に
関する研究は，そのほとんどが O. sativa の浮稲品種を用いて行われている。そ
の一方で，O. sativa の祖先種とされる O. rufipogon（Kihara et al. 1962，Morishima 
et al. 1962，Maesako et al. 1995，Hattori et al. 2007，2009）や，もう 1 つの栽培
種である Oryza glaberrima（Terao et al. 1993，Mochizuki et al. 1998，Sakagami et al. 
2009）とその祖先種 Oryza barthii（Morishima et al. 1962）においても，浮稲性を
持つ品種や系統の存在が報告されている。  
 
洪水を‘耐える’イネ品種  
浮稲は，深水に対して節間伸長を促進して草丈を増大させることで，水面上に
葉を維持し，比較的緩やかな水位上昇に適応する（Kende et al. 1998，東ら  2009）。
しかし，鉄砲水による短期間での急激な水位上昇は，植物体の冠水（完全な水
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沈）を導く。このような急激な水位上昇に対して，水稲や浮稲は，シュート伸
長によって冠水を回避しようとする（このような反応は，回避戦略と呼ばれる）
が，シュートが水面下にあるままの状態では 10-14 日以内に枯死する（Setter and 
Laureles 1996，Fukao et al. 2006，Xu et al. 2006，Fukao and Bailey-Serres 2008a）。
一方で，冠水耐性を持つ東インドのイネ品種 Flood Resistant 13A（FR13A）は，
水中で，葉および節間の伸長を抑制することでエネルギーを保存して生存し，
冠水解除後に保存したエネルギーを利用して再成長する（Fukao et al. 2006，Xu et 
al. 2006，Fukao and Bailey-Serres 2008a，2008b）。冠水耐性品種と非耐性品種を
14 日間冠水処理した試験において，草丈と生存率に高い負の相関が見られた
（Setter and Laureles 1996）。さらに，GA 生合成阻害剤パクロブトラゾール   
[(2RS, 3RS)-1-(4-chlorophenyl)-4,4-dimethyl-2-(1H-1,2,4-triazol-1-yl)pentan-3-ol] を
非耐性品種に処理して伸長成長を抑制することで，冠水下での生存率の増加が
認められた。このことは，冠水耐性品種は冠水条件下で GA 生合成を抑制する，
あるいは，GA の感受性を低下させることを示唆する。  
 イ ネ （ O. sativa ） の 冠 水 耐 性 に 関 与 す る 主 働 QTL と し て ，
SUBMERGENCE-1（SUB1）遺伝子座が同定されており，SUB1 遺伝子座は，エチ
レン応答因子（ERF）様遺伝子を 2 つ（SUB1B，SUB1C）あるいは 3 つ（SUB1A，
SUB1B，SUB1C）を有する（Fukao et al. 2006，Xu et al. 2006）。SUB1B および SUB1C
はイネ品種に広く存在するが，SUB1A を有する品種はインド型品種の一部に限
られている。O. sativa においては，2 つの SUB1A 対立遺伝子（耐性対立遺伝子
の SUB1A-1 と非耐性対立遺伝子の SUB1A-2）が知られており，これらの対立遺
伝子は，2 箇所の一塩基多型により区別される（Xu et al. 2006）。FR13A を含む
冠水耐性品種は，SUB1A の耐性対立遺伝子である SUB1A-1 を有する一方で，冠
水非耐性品種は， SUB1A をもたない，あるいは，非耐性対立遺伝子である
SUB1A-2 を有する。冠水処理によって，耐性品種では SUB1A 発現が，非耐性品
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種では SUB1C 発現が増大した（Fukao et al. 2006，Xu et al. 2006）。また，非耐性
品種である M202 に SUB1 遺伝子座を導入した耐性準同質遺伝子系統 M202 
(SUB1)において，冠水下での伸長成長が抑制されること，冠水処理による植物
体内のデンプン含量の低下が抑えられること，α-アミラーゼ遺伝子とスクロース
シンターゼ遺伝子の発現が抑制されることが示された（Fukao et al. 2006）。
SUB1A 遺伝子の導入により冠水耐性が付与されることから，植物ホルモンとの
関連についても研究が行われた。Fukao and Bailey-Serres（2008）は，非耐性品
種 M202 と耐性準同質遺伝子系統 M202(SUB1)，SUB1A 恒常発現形質転換植物体
を調査した結果，深水によって促進される ABA 含量の低下は SUB1A の発現に
関係なく誘導される一方で，GA による伸長促進の制限が SUB1A 発現によって
誘導されることを示した。さらに，耐性系統において，深水処理とエチレン処
理によって，GA シグナル伝達のリプレッサーである SLENDER RICE 1（SLR1）
タンパク質と SLR1 Like-1（SLRL1）タンパク質の蓄積が増大した（Fukao and 
Bailey-Serres 2008）。これらのことは，深水によるエチレンの蓄積が SUB1A 遺伝
子発現を誘導し，SUB1A 遺伝子発現によって GA シグナル伝達リプレッサーが
増大し，その結果，GA による伸長成長を抑制することを示唆する。そして，伸
長成長が制限されることによって，エネルギー消費が制限され，冠水条件下で
の生存が維持されると考えられる。  
 冠水条件下では，ガス拡散速度が低下することから低酸素条件になり，
また，光利用可能度が低下する（Setter et al. 1987，Ram et al. 1999，Jackson and Ram 
2003）。しかし，洪水が退き，冠水が解除された際に，植物体は水中とは異なる
高い酸素濃度と光強度に曝される。高い酸素濃度と光強度への急激な曝露は，
活性酸素種（ROS）の発生を導き，それによって膜脂質が過酸化され，細胞が
傷害を受ける，あるいは，細胞死が起こると考えられている（Ella et al. 2003，
Jackson and Ram 2003）。膜脂質の過酸化により生じるマロンジアルデヒドの含量
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を調査した結果，深水耐性品種の FR13A は，非耐性品種と比較して，深水解除
後の膜過酸化が起こりにくいことが明らかとなった（Ella et al. 2003）。これは，
抗酸化物質であるアスコルビン酸含量が高いことや，ROS 除去酵素であるグル
タチオン還元酵素（GR）活性が高いことで説明されている。また，膜の過酸化
の指標とされるエタンの発生量を比較した研究においても，冠水処理と冠水解
除処理によるエタン発生量が FR13A では低いことから，FR13A は膜の過酸化に
抵抗性があることが示された（Santosa et al. 2007）。  
 
アマゾン野生イネ  
アマゾン野生イネ種 Oryza grandiglumis および Oryza glumaepatula は，雨季（12
月-5 月）の増水による年間洪水水位変化が 10 m 以上に達するアマゾン川氾濫原
に生息している（Piedade et al. 1991，Akimoto et al. 1998，森島  2001，2003）。
O. glumaepatula の 1 つの系統（IRGC 105668）において，深水下での節間伸長と
SK2 遺伝子および SK2-like 遺伝子の存在が報告されている（Hattori et al. 2009）。
しかしながら，O. glumaepatula と O. grandiglumis の深水に対する適応特性に関
する詳細な報告や，生理学的な研究報告はない。O. glumaepatula は，O. sativa
と同じ AA ゲノム群に属する一方で，O. grandiglumis は CCDD ゲノム群に属す
る（Vaughan et al. 2003）。それゆえ，O. glumaepatula の洪水適応のメカニズムは
O. sativa のそれと近い可能性が予想されるが，O. grandiglumis の洪水適応のメカ
ニズムは，O. sativa のそれとは異なる可能性がある。  
 本研究では，O. glumaepatula と O. grandiglumis のいくつかの系統を用い
て，水位上昇処理，部分的深水処理あるいは冠水処理に対する基本的な適応特
性について調査した。その結果，O. glumaepatula は，深水下で節間伸長を示す
ことが分かった。また，O.grandiglumis は，部分的深水下では節間伸長を示す一
方で，冠水下では伸長抑制を示すことが分かった。そのため，生理学的アプロ
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ーチ（節間空隙内ガス組成の測定 /異なるガス環境下での培養）と分子生物学的
アプローチ（SK 遺伝子あるいは SUB1 遺伝子の存在解析/発現解析）の 2 方面か
ら調査を行い，これらの野生種の洪水適応反応のメカニズムを明らかにしよう
と試みた。  
 
本研究の目的と意義  
今日までの形態学的研究，生理学的研究，分子生物学的研究により，浮稲と冠
水耐性イネの洪水適応に関する知見が蓄積され，そのメカニズムも徐々に明ら
かになってきている。本研究では，O. grandiglumis と O. glumaepatula の洪水適
応能力の評価を通して，植物の洪水（深水）ストレス応答に関する知見のさら
なる集積を目指した。特に，O. grandiglumis は，浮稲性（‘回避戦略’）と深水耐
性（‘静止戦略’）の両方を有する可能性があり，非常に興味深い。O. grandiglumis
の洪水適応応答を明らかにすることは，洪水に曝されやすい地域で栽培可能な
作物の品種開発に貢献することだろう。  
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第 1 章 アマゾン野生イネ種 Oryza grandiglumis 
 
Oryza grandiglumis は，雨季（12 月-5 月）の増水による年間洪水水位変化が 10 m
以上に達するアマゾン川氾濫原に生息する野生イネ種のひとつである（Piedade 
et al. 1991，Akimoto et al. 1998，森島  2001，2003）。一方，浮稲はアジアの洪水
地域に生息し，この地域での水位は 6 m までである（Catling 1992）。以上のこと
から，O. grandiglumis が，O. sativa 浮稲を上回る洪水適応能力を持つことが推測
される。また，大きな水位変化のために植物体が冠水し，冠水耐性を示す可能
性も考えられる。しかしながら，O. grandiglumis の詳細な洪水適応メカニズムに
ついてはほとんど知られてない。  
 本章では，まず，アマゾン野生種 O. grandiglumis の洪水適応反応の様式
について調査を行い，その能力を評価した。次に，O. grandiglumis が，O. sativa
で明らかにされている洪水適応に関わる遺伝子を有するのかどうかを調査した。
最後に，O. grandiglumis の洪水適応反応を誘導する因子を調査した。  
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第 1 節 O. grandiglumis の洪水適応様式に関する研究  
 
本節では，無傷植物体を用いて，アマゾン川流域に生息する Oryza grandiglumis
系統 RS8-H と W0613 の洪水適応反応の様式について調査した。加えて，供試し
た O. grandiglumis 系統が，Oryza sativa 浮稲の深水下での節間伸長に寄与する遺
伝子および O. sativa 冠水耐性イネの水中での成長抑制に寄与する遺伝子を有し
ているのかどうかを調査した。  
 
材料および方法 
供試材料  
アマゾン野生イネ種 Oryza grandiglumis から 2 系統：W0613 および RS8-H，Oryza 
sativa インディカ栽培品種から 4 系統：T442-57（半矮性浮稲）；Habiganj Aman II
（HAII，高い伸長能力を有する浮稲）；Taichung Naitive 1（TN1，非浮稲水稲）；
Flood Resistant 13A（FR13A，冠水耐性水稲）を供試した。  
 種子は，0.5%次亜塩素酸ナトリウム水溶液で 30 分間表面殺菌した後に水
洗し，27°C（栽培品種）あるいは 40°C（野生イネ系統），暗所で 2-3 日間，水中
に浸漬し，催芽した。土 1 L 当たり 0.2 g N，0.2 g P2O5，0.2 g K2O を含む水田土
壌で満たした 1 L あるいは 0.1 L プラスチックポットに，催芽種子を蒔いた。植
物体は，神戸大学農学研究科の実験圃場で 5 月から 9 月の間に，屋外の自然条
件下で栽培した。試験期間を通して，植物体は栄養成長期であった。  
 
成熟植物体に対する水位上昇処理  
発芽から 50 日後に，1 L プラスチックポットで栽培した植物体を，水道水で満
たした 400 L プラスチックタンク（直径 55 cm，高さ 180 cm）に沈めた。水位上
昇処理の速度をコントロールするために，1 L プラスチックポットにビニール紐
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を括りつけ，プラスチックポットごと植物体を沈めた。コントロールの植物体
は，引き続き気中栽培した。  
 
1）標準水位上昇処理  
植物体をまず，2 日間，シュート基部から 25 cm 沈めた。その後の 56 日間は，2
日ごとに 5 cm ずつ植物体を沈めていき，最終的な水位は 165 cm であった。主
桿の草丈，節間長，節間数を，処理後 0 日目，22 日目，58 日目に測定した。ま
た，処理開始前と処理後に，総乾物重と総葉身葉面積を測定した。総葉身葉面
積の測定は，緑を維持している葉身のみを植物体から切除し，自動葉面積測定
機（AAM-8, Hayashi Denko Co., Japan）を用いて行った。葉面積の測定後，測定
に用いた葉身と残りの植物体を合せて，75°C で 2 日間乾燥させた後に，総乾物
重を測定した。得られた乾物重の値と総葉身葉面積の値から，成長パラメータ
である相対成長率（RGR）と純同化率（NAR）を，Leopold and Kriedemann（1975）
の式を用いて求めた。RGR（% d-1）は，一定期間内における単位乾物重当たり
の乾物生産量を示し，NAR（mg cm-2 d-1）は，一定期間内における単位葉面積当
たりの乾物生産量を示す。  
 
2）異なる速度での水位上昇処理  
植物体をまず，1 日間，シュート基部から 25 cm 沈めた。その後，1 日に 10 cm，
15 cm，20 cm の異なる速度で植物体を沈めていった；処理期間は 8 日間で，最
終的な水位はそれぞれ，95 cm，130 cm，165 cm であった。主桿の草丈を日々測
定し，主桿の節間長を処理開始時と処理終了時に測定した。  
 
冠水処理  
1）実生に対する冠水処理  
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発芽から 14 日後に，0.1 L プラスチックポットで栽培した植物体を，水道水で
満たした 200 L プラスチックタンク（直径 55 cm，高さ 90 cm）に完全に沈めた。
7 日後に冠水処理を解除し，さらに 14 日間気中栽培した。草丈と総乾物重を，
冠水処理の前後および追加の気中栽培後に測定した。  
 
2）成熟植物体に対する冠水処理  
発芽から 70 日後に，1 L プラスチックポットで栽培した植物体を，水道水で満
たした 400 L プラスチックタンク（直径 55 cm，高さ 180 cm）に完全に沈めた。
処理開始前と処理後 14 日後に，主桿の草丈と節間長を測定した。用いた成熟植
物体が節間伸長能力を維持していることを確認するために，部分的深水処理を
行った。部分的深水処理では，成熟植物体の草丈の約 70 %が常に水中に沈んで
いる状態を維持した。  
 
DNA 分析  
250 mM NaCl，25 mM EDTA，0.5% SDS を含む 250 mM Tris-HCl（pH 7.5）によ
り，10日齢実生からゲノム DNAを抽出した。TaKaRa Ex Taq（Takara Bio Inc., Shiga, 
Japan）を用いて，SK 遺伝子および SUB1 遺伝子の PCR 分析を行った。PCR 分
析に用いたプライマーを Table 1-1 に示した。得られた PCR 産物を 1%アガロー
スゲルで分離し，UV 照射下でのエチジウムブロマイドの蛍光により視覚化した。
O. grandiglumis SUB1C オーソログの増幅を Table 1-1 に示したプライマーを用い
た PCR により行い，得られた PCR 産物でシークエンス分析を行った。ゲノム配
列全体あるいは中央部分を用いて，UPGMA 法により，O. grandiglumis SUB1C
オーソログと O. sativa，O. rufipogon，O. nivara の SUB1 遺伝子との関係を示す
系統樹を作成した。1,000 反復のブートストラップ分析により，ノードの統計学
的サポートを示した。  
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結果  
 
段階的な水位上昇処理に対する成長反応  
段階的な水位上昇の影響について，50 日齢植物体を 2 日に 5 cm の速度で水に沈
めることで調査した。この条件下において，O. grandiglumis 系統および浮稲品種
の主桿の草丈と総節間長の両方が，時間とともに増大し，処理期間を通して水
面上に葉を維持していた  (Fig.1-1)。しかしながら，処理終了時点において，半
矮性浮稲品種 T442-57 は，他の系統と比較して草丈が小さく，水面上に出てい
るのは 15 cm だけであった。対照的に，野生イネ系統と浮稲品種 HAII は，葉を
60 cm 以上水面上に維持しており，これらの節間伸長速度は，水位上昇速度と一
致していた  (Fig. 1-1)。  
 水位上昇処理終了時点において，深水によって誘導された O. sativa 浮稲
の節間伸長量は，草丈の伸長量の約 70%（T442-57）から 100%（HAII）で，O. 
grandiglumis W0613 および RS8-H の草丈の伸長量に対する節間伸長量の割合は，
それぞれ 96%と 98%であった（Fig. 1-1 のデータより算出した）。これらのデー
タは，O. grandiglumis における深水が誘導するシュート伸長が，O. sativa 浮稲と
同様に，主に節間伸長によるものであることを示す。水位上昇処理した O. 
grandiglumis 系統の主桿の節間数は，コントロール（気中栽培）のそれと比較し
て約 1.5 倍であった（Table 1-2）。また，水位上昇処理によって，W0613 と RS8-H
の最長節間長は，それぞれコントロールの 1.9 倍と 3.2 倍に増大した。O. sativa
浮稲においても同様に，水位上昇処理による節間数および節間長の増大がみら
れた。  
 深水処理した T442-57 において，乾物重の減少が見られたが，HAII およ
び野生イネ系統においては，気中栽培した植物体（コントロール）と深水処理
した植物体との間で乾物重に差異は認められなかった（Table 1-3）。しかしなが
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ら，葉面積は，全ての系統の深水処理した植物体で有意に減少した（Table 1-3）。
物質生産の観点から深水下での成長反応を評価するために，乾物重の値と葉面
積の値から成長パラメータである相対成長率（RGR）と純同化率（NAR）を求
め，比較した（Fig. 1-2）。浮稲 HAII と野生イネいずれにおいても，深水処理し
た植物体と気中栽培した植物体の間で，RGR の値に差がなかった。しかしなが
ら，半矮性浮稲 T442-57 では，深水処理することで RGR 値が有意に低下した。
HAII と野生イネの NAR 値は，深水処理によって有意に高くなったのに対して，
深水処理した T442-57 植物体の NAR 値は，気中栽培したものの NAR 値の約 60%
であった。  
 本試験により，アマゾン野生イネ種 O. grandiglumis が，深水下での節間
伸長能力を有することが示された。しかしながら，植物体が完全に水没するこ
とはなく，その伸長能力を十分に評価できなかった。それゆえ，異なる速度で
の水位上昇処理（10 cm d-1，15 cm d-1，20 cm d-1)を行った。10 cm d-1 の水位上昇
処理により，T442-57 は 5 日後に完全に水没した（Fig. 1-3A）。それゆえ，T442-57
に対しては，15 cm d-1 および 20 cm d-1 の水位上昇処理を行わなかった。O. 
grandiglumis W0613 は 15 cm d-1 処理で，RS8-H は 20 cm d-1 処理で，試験期間中
に植物体が完全に水没した。これらの水没した植物体は，水没しなかった植物
体と比較して，その草丈（Fig. 1-3A）と総節間長（Fig. 1-3B）が有意に小さかっ
た。一方，浮稲 HAII は，20 cm d-1 の水位上昇処理下においても水没することな
く，葉の一部を水面上に維持していた。  
 
冠水に対する成長反応  
いくつかの O. sativa インディカ品種（e.g., FR13A）の実生は，洪水期間中のシ
ュート伸長抑制により，洪水が引いた後に再成長するためのエネルギーを保存
することで，短期間の急激な洪水（flash flooding）を生延びることができる（Fukao 
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et al. 2006）。このような能力を冠水耐性と呼ぶ。本試験では，O. grandiglumis が
このような冠水耐性を示すのかどうかを調査するために，14 日齢実生を 7 日間
冠水し，その後 14 日間再び気中で栽培した。  
 冠水は，O. sativa 栽培品種 TN1（水稲）と HAII（浮稲）においてシュー
ト伸長を促進した一方で，O. grandiglumis W0613 と RS8-H，O. sativa FR13A（冠
水耐性水稲）においてはシュート伸長を抑制した（Fig. 1-4）。冠水処理した全て
のイネ実生においては，気中栽培したコントロールとは異なり，乾物生産が増
加することはなかった（Fig. 1-5）。好気条件に移すと，冠水下で伸長した系統は
倒伏し，14 日間の回復期間中に枯死した。対照的に，冠水下で伸長成長の抑制
を示した O. grandiglumis 系統と FR13A は，冠水解除後に成長を再開し，草丈（Fig. 
4）と乾物重（Fig. 1-5）の両方を増大させた。  
 実生を用いた冠水試験に加えて，成熟植物体への冠水の影響を調査する
ために，70 日齢植物体を冠水下と部分的深水下におき，成長反応への影響を比
較した。FR13A を部分的深水処理あるいは冠水処理したところ，どちらの処理
においても，FR13A の主桿の草丈と総節間長は増大しなかった（Fig. 1-6）。対
照的に，浮稲 HAII は，部分的深水と冠水どちらにおいても，主桿の草丈と総節
間長を増大させた。一方で，部分的深水が有意に O. grandiglumis W0613 および
RS8-H の伸長成長を促進させたのに対して，冠水は，W0613 の伸長成長に全く
影響を与えず，また RS8-H の伸長成長をわずかに促進しただけであった。  
 
SK 遺伝子と SUB1 遺伝子のゲノム DNA 分析  
上述の水位上昇処理と冠水処理の結果から，試験に用いた O. grandiglumis 系統
が，部分的深水下で O. sativa 浮稲と同様に節間伸長（回避反応）を示す一方で，
冠水下で O. sativa 冠水耐性イネと同様に伸長成長の抑制（静止反応）を示すこ
とが分かった。そこで，O. grandiglumis 系統が，浮稲の節間伸長を誘導する SK
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遺伝子を持つのかどうか，また，この野生イネ系統が冠水耐性イネの伸長成長
の抑制を誘導する SUB1A 遺伝子を持つのかどうかを調査した。O. grandiglumis 
W0613 と RS8-H において，SK1 と SK2 それぞれの 4 つの異なるプライマーセッ
ト（Table 1-1）での増幅が全くみられなかった（Fig. 1-7）。また，SUB1A の 5 つ
の異なるプライマーセットにおいても，増幅が全くみられなかった（Fig. 1-8）。
これらの結果は，O. grandiglumis W0613 と RS8-H が，SK 遺伝子と SUB1A を欠
いていることを強く示唆する。遺伝子特異的プライマーを用いた PCR 分析によ
って，これらの O. grandiglumis 系統が SUB1C 遺伝子を持つが，SUB1B 遺伝子を
持たないことが分かった（Fig. 1-8）。シークエンス分析の結果（Fig. 1-9）に基
いて，O. grandiglumis W0613 と RS8-H から単離した SUB1C と推定される遺伝子
のゲノム配列を，O. sativa SUB1C 対立遺伝子，O. eihcingeri SUB1C-1-L 対立遺伝
子，O. rhizomatis SUB1C-1-L 対立遺伝子と比較した。O. grandiglumis の SUB1C
と推定される遺伝子は，OsSUB1C 対立遺伝子の OsSUB1C-1 と 77.5%（W0613），
74.7%（RS8-H）の最大の塩基配列の同一性を示した（Table 1-4）。しかしながら，
これらの値は，OsSUB1C-1 と O. eichingeri SUB1C-1-L との値，あるいは，
OsSUB1C-1 と O. rhizomatis SUB1C-1-L との値（85.2–88.6%；Niroula et al. 2012）
と比較して低いものである。そこで，O. grandiglumis W0613 と RS8-H の SUB1C-1
オーソログと推定される遺伝子を，それぞれ OgSUB1C-1-L1 と OgSUB1C-1-L2
と名付けた。これらの OgSUB1-1-L 遺伝子は，他の SUB1C-like 遺伝子と
66.0-78.0%の塩基配列の同一性を示した（Table 1-4）。系統発生分析を行った結
果，AA-ゲノムタイプ，CC-ゲノムタイプ，CCDD-ゲノムタイプの SUB1 と
SUB1C-L 対立遺伝子は，高いブートストラップサポート値で 3 つの異なるクレ
ードに分類された（Fig. 1-10）。  
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Fig. 1-1. O. sativa浮稲と O. grandiglumisの段階的深水処理に対する伸長反応の比
較。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm 沈め，その後 2 日ごとに 5 cm の速度
で沈めた。最終的な水位は 165 cm とした。コントロールの植物体は，同じ期間
気中栽培した。処理開始時（0 d），処理期間中（22 d），処理終了時（58 d）に，
主桿の草丈と節間長を測定した。各時点におけるデータは，平均値  ± SE（n = 8）
で示した。各グラフ中の破線は，水位を示す。  
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Fig. 1-2. O. sativa 浮稲と O. grandiglumis における相対成長率（RGR）と純同化率
（RGR）への段階的深水処理の影響。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm 沈
め，その後 2 日ごとに 5 cm の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm であった。
コントロールの植物体は，同じ期間，気中栽培した。RGR と NAR は，乾物重の
値と葉面積の値（Table 1-3）から求めた。データは，平均値  ± SE（n = 8）で示
した。グラフ中のアスタリスクは，気中栽培した植物体（コントロール）と深
水処理した植物体との間に有意差があることを示す（p < 0.05, Student’s t-test）。 
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Fig. 1-3. O. sativa 浮稲と O. grandiglumis における草丈（A）と節間長（B）に及
ぼす急速な深水処理の影響。50 日齢植物体を，1 日間 25 cm 沈めた後，10 cm d-1
（■），15 cm d-1（▲），20 cm d-1（▼）の速度で沈めた。コントロールの植物体
（●）は，同じ期間気中栽培した。A：草丈の日変化。白抜きのシンボル（□，△，
▽）は，植物体が冠水したことを示す。各時点でのデータは，平均値  ± SE（コ
ントロール，n = 4；深水処理，n = 6）で示した。SE を示すバーは，記号よりも
大きい場合のみ記した。（B）主桿の節間長。データは，平均値  ± SE（コントロ
ール，n = 4；深水処理，n = 6）。グラフ中の異なる文字は，Tukey’s HSD test に
基づいて，有意差があることを示す（p < 0.05）。
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Fig. 1-4. O. sativa栽培品種と O. grandiglumisの実生における草丈に及ぼす冠水処
理の影響。14 日齢の植物体を水深 80 cm 下に沈めた。7 日間の冠水処理後に，
処理した植物体を再び気中へと戻し，さらに 14 日間気中栽培した。各グラフ下
部の黒い太線は，冠水処理期間を示す。グラフ中のアスタリスクは，冠水解除
後に植物体が枯死したことを示す。コントロールの植物体は，同じ期間，気中
で栽培した。各時点（0 d，7 d，21 d）でのデータは，平均値  ± SE（n = 8）で示
した。  
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Fig. 1-5. O. sativa栽培品種と O. grandiglumisの実生における乾物重に及ぼす冠水
処理の影響。14 日齢の植物体を水深 80 cm 下に沈めた。7 日間の冠水処理後，
処理した植物体を再び気中へと戻し，さらに 14 日間気中栽培した。各グラフ下
部の黒い太線は，冠水処理期間を示す。グラフ中のアスタリスクは，冠水解除
後に植物体が枯死したことを示す。コントロールの植物体は，同じ期間，気中
で栽培した。各時点（0 d，7 d，21 d）でのデータは，平均値  ± SE（n = 8）で示
した。  
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Fig. 1-6. O. sativa栽培品種と O. grandiglumisの成熟植物体における冠水処理ある
いは部分的深水処理に対する伸長反応。70 日齢の植物体を，常に草丈の約 70%
沈めた（PS），あるいは，水深 170 cm 下に完全に沈めた（CS）。7 日間の試験期
間中，PS 処理では毎日水位を調節した。コントロールの植物体は，同じ期間気
中栽培した（Air）。処理開始時（Initial）と処理終了時（Air，PS，CS）に，主
桿の草丈と総節間長を測定した。データは，平均値  ± SE（Initial，n = 18；Air，
PS，CS，n = 6）で示した。グラフ中の異なる文字は，Tukey’s HSD test に基づい
て，有意差があることを示す（p < 0.05）。  
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Fig. 1-7. O. grandiglumis における SK1 遺伝子と SK2 遺伝子の分析。O. sativa 浮
稲（HAII）と O. grandiglumis 系統（W0613，RS8-H）からゲノム DNA を調製し，
SK1 と SK2 のそれぞれ 4 つの異なるプライマーを用いて PCR 分析を行った。O. 
grandiglumis の結果は，独立した試験を 3 反復行うことで確認した。コントロー
ルとして ACTIN1 を用いた。プライマーセットと PCR 条件は Table 1 に示した。 
 
 
 
 28 
 
 
 
Fig. 1-8. O. grandiglumis における SUB1 遺伝子の分析。O. sativa 栽培品種（FR13A，
HAII）と O. grandiglumis 系統（W0613，RS8-H）からゲノム DNA を調製した。
Table 1-1 に示したプライマーを用いて PCR を行い，SUB1A，SUB1B，SUB1C を
増幅した。O. grandiglumis の結果は，独立した試験を 3 反復行うことで確認した。
コントロールとして ACTIN1 を用いた。プライマーセットと PCR 条件は Table 1-1
に示した。  
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gDNA アラインメント 
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アミノ酸配列アラインメント 
 
 
Fig. 1-9. O. grandiglumis の推定 SUB1C 遺伝子のゲノム配列とアミノ酸配列。O. grandiglumis 系統（W0613，RS8-H）にお
いて，O. grandiglumis SUB1C オーソログの増幅を Table 1-1 に示したプライマーを用いた PCR により行い，得られた PCR
産物でシークエンス分析を行った。  
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Fig. 1-10. SUB1 遺伝子と SUB1C-L 遺伝子の系統発生分析。ゲノム配列全体ある
いは中央部分を用いた UPGMA 法により，O. sativa，O. rufipogon，O. nivara の
SUB1 遺伝子と，O. eichingeri（IRGC-10129），O. rhizomatis（IRGC-103421），O. 
grandiglumis（W0613，RS8-H）の SUB1C-1-L 遺伝子との関係を示す系統樹を作
成した。アウトグループとして，OsERF2（LOC_Os01g21120）を用いた。1,000
反復から求めたブートストラップサポート値をノードに示した。  
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Table 1-1. PCR に用いたプライマー  
 
Gene Primer set Sequence (5' - 3') Reference Annealing(°C)
Cycles
(n)
Size
(bp)
SK genes monitoring
SK1 Primer-1 F: ACGGTATCCCTGAACTACTG Hattori et al. (2009)
R: TCGTAGCGACAGCCGTACTG Hattori et al. (2009)
Primer-2 F: ATGTGCGGAGGTTGTCTCAT -
R: TCGTAGCGACAGCCGTACTG Hattori et al. (2009)
Primer-3 F: GCTACCGGTTTTAGCATTTCATAC -
R: TCGTCCTTGTCGTTCTCCTG -
Primer-4 F: ACGGTATCCCTGAACTACTG Hattori et al. (2009)
R: GATACTCCATTGGGACGGGC -
SK2 Primer-1 F: CACTGGAGGCAACGAATG Hattori et al. (2009)
R: TAAAAGGACCAGAGGCAGC Hattori et al. (2009)
Primer-2 F: AACACCACACTCCCGGCCAAAG -
R: TAAAAGGACCAGAGGCAGC Hattori et al. (2009)
Primer-3 F: CCCACTTGCTTGCTCTTGC -
R: GAGTGTGGTGTTTTCGCAG -
Primer-4 F: CACTGGAGGCAACGAATG Hattori et al. (2009)
R: CTACTGATCATGGTTGGCGC -
OsACTIN1 F: ACAGGTATTGTGTTGGACTC Xu et al. (2006)
(Os03g50885) R: GCTTAGCATTCTTGGGTCC Xu et al. (2006)
SUB1 genes monitoring
SUB1A Primer-1 F: GATGTGTGGAGGAGAAGTGA Xu et al. (2006)
R: GGTAGATGCCGAGAAGTGTA Xu et al. (2006)
Primer-2 F: CGACGACATATGGACATGGA Niroula et al. (2012)
R: CTGAGTTTGCCAACGATCAA Niroula et al. (2012)
Primer-3 F: ATATTCACTGCTCACTAGTAAC Niroula et al. (2012)
R: GTTTGTGGCCTTTGAGTAAG Niroula et al. (2012)
Primer-4 F: GATGTGTGGAGGAGAAGTGA Xu et al. (2006)
R: TGTTTTGGTGGATCGATGGG Niroula et al. (2012)
Primer-5 F: CTCGGCACCTTCGACACC Niroula et al. (2012)
R: AAGACGAACGGTGAACCATG Niroula et al. (2012)
SUB1B F: ATTCAGAGCACACGCCATC Xu et al. (2006)
R: TGGGAAGTCTGAAATGGACA Xu et al. (2006)
SUB1C F: CCATGACTGCAAAATTTCCAA Xu et al. (2006)
R: GCACCGAAATGGTAAAATTG Xu et al. (2006)
14764064
51 40 974
64 35 825
64 36 685
60 33 958
51 33 1040
57 35 263
60 30 1015
60 33 789
64 33 1485
3053560
53 32 211
57 34 332
57 32 184
64 34 743
57 34 294
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Table 1-2. O. sativa 浮稲と O. grandiglumis における主桿の節間数と最長節間の長
さに及ぼす段階的深水処理の影響。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm 沈め，
その後 2 日ごとに 5 cm の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm とした。コン
トロールの植物体は，同じ期間，気中栽培した。データは，平均値  ± SE（n = 8）
で示した。  
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Table 1-3. O. sativa 浮稲と O. grandiglumis における乾物重と葉面積への段階的深
水処理の影響。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm 沈め，その後 2 日ごとに
5 cm の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm とした。コントロールの植物体は，
同じ期間，気中栽培した。データは，平均値  ± SE（n = 8）で示した。  
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Table 1-4. O. sativa SUB1C 遺伝子と O. grandiglumis 系統のオーソログと推定され
る遺伝子とのゲノム配列の同一性パーセンテージ。O. eichingeri および O. 
rhizomatis の SUB1C-1-L 遺伝子（Niroula et al. 2012）も記載した。  
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考察  
 
本研究で用いた 2 つの O. grandiglumis 系統（W0613，RS8-H）は，標準的な水位
上昇処理（5 cm d-1）を行った際に，高い節間伸長をもつ O. sativa 浮稲品種  HAII
と同等の総節間長の増大を示した（Fig. 1-1）。深水下での浮稲の総節間長の増大
は，節間数の増大と増大した節間の伸長によってもたらされることが，以前に
報告されている（Kihara et al. 1962）。標準水位上昇条件下では，O. grandiglumis
系統の植物体は部分的に沈んでおり，この時，浮稲品種と同様に，気中栽培し
た植物体と比較して節間数が多かった（Table 1-2）。また，これらの O. 
grandiglumis 系統の植物体では，浮稲品種と同様に，各節間の長さは，気中栽培
した植物体の数倍になっていた（Table 1-2）。これらの結果は，緩やかな水位上
昇に曝された O. grandiglumis 植物体は，浮稲と同様に，節間数の増大と節間伸
長の促進によって，総節間長を増大させたことを示す。加えて，O. grandiglumis
系統と浮稲 HAII において，深水処理した植物体の葉面積が，気中栽培した植物
体の葉面積と比較して著しく小さかったこと（Table 1-3），また，RGR は気中栽
培と深水処理で差がなかったこと（Fig. 1-2）を発見した。これらの結果は，深
水下で低下した葉面積で，効率的に光合成できることを示唆する。このことは，
深水処理した植物体でのより高い NAR によっても支持される（Fig. 1-2）。  
 短期間の急速な水位上昇処理（8 日間の 20 cm d-1 の速度での水位上昇処
理）は，O. grandiglumis W0613 と RS8-H において植物体の冠水を引き起こした
（Fig. 1-3）。一方，浮稲 HAII は，急速な節間伸長によって，葉の一部を水面上
に維持した（Fig. 1-3）。O. grandiglumis 系統は，20 cm d-1 の水位上昇に対して伸
長成長による適応を示さなかったが，半矮性浮稲 T442-57 より高い浮稲性を示
した（Fig. 1-3）。以上のことから，O. grandiglumis 系統は比較的高い節間伸長能
力を有するが，急激な水位上昇（> 15 cm d-1）に適応できないことが示唆された。  
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 SK1 遺伝子と SK2 遺伝子が，深水に曝されたイネの節間伸長に寄与する
遺伝子として同定されている（Hattori et al. 2009）。2 つの SK 遺伝子はエチレン
応答因子をコードしており，これらの発現は，エチレンと深水によって，浮稲
の節の部位で増大することが報告されている（Hattori et al. 2009）。そのため，
深水によって誘導される浮稲の節間伸長は，エチレンによる SK 遺伝子の発現増
大によってもたらされると考えられる。本研究で行ったゲノム DNA の PCR 分
析により，2 つの O. grandiglumis 系統に，SK1 遺伝子および SK2 遺伝子が存在
しないことが示された（Fig. 1-7）。この結果は，深水が誘導する O. grandiglumis
の節間伸長には，浮稲と異なって，SK 遺伝子とは独立したメカニズムが関与し
ていることを示唆する。  
 試験で用いた 2 つの O. grandiglumis 系統（W0613，RS8-H）の実生は，
O. sativa 冠水耐性イネ FR13A の実生と同様に，7 日間の冠水条件下でシュート
伸長の抑制を示し（Fig. 1-4），冠水解除後の気中栽培によって通常の成長を再開
した（Fig. 1-5）。加えて，O. grandiglumis W0613 と FR13A のそれぞれ 11 日齢実
生を 23 日間冠水した後に気中条件に戻したところ，気中に戻して 16 日目の時
点での実生の生存率は，W0613 で 68%，FR13A で 50%であった。これらの結果
は，少なくともいくつかの O. grandiglumis 系統が，O. sativa 冠水耐性イネ FR13A
と同等あるいはそれ以上の冠水耐性を有することを示す。  
 ゲノム DNA の PCR 分析により，2 つの O. grandiglumis 系統（W0613，
RS8-H）が SUB1A 遺伝子をもたないことが示された（Fig. 1-8）。O. sativa におい
ては，2 つの SUB1A 対立遺伝子（耐性対立遺伝子の SUB1A-1 と非耐性対立遺伝
子の SUB1A-2）が知られている（Xu et al. 2006）。非耐性対立遺伝子 SUB1A-2 は，
2 箇所の単一塩基の多型によって，耐性対立遺伝子 SUB1A-1 と区別される。
SUB1A-2 は非耐性対立遺伝子として知られている一方で，この遺伝子の高い発
現レベルが，冠水耐性メカニズムの一部である可能性が示されている（Singh et al. 
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2010）。本研究で使用した SUB1A のプライマー（Table. 1-1）は，SUB1A-1 と
SUB1A-2 を共に増幅することができるので，調査した O .grandiglumis 系統は，
高い冠水耐性を有するにもかかわらず，SUB1A-1 と SUB1A-2 の両遺伝子をもっ
ていないと考えられる。CC ゲノムグループに属する野生イネ種 O. rhizomatis と
O. eichingeri において，調査された全ての系統が SUB1A 遺伝子をもたないにも
かかわらず，冠水耐性を示した（Niroula et al. 2012）。O. grandiglumis は CCDD
ゲノムグループに属し，CC ゲノムをもつ。このことから，CC ゲノムの存在が
冠水耐性に関与している可能性がある。しかしながら，CC ゲノムグループおよ
び CCDD ゲノムグループに属する野生イネ種において，これまでに調査された
系統全てが冠水耐性であり，冠水非耐性系統は見出されていない。それゆえ，
CC ゲノムおよび CCDD ゲノムには，深水下でのシュート伸長を誘導するメカニ
ズムを持っていないのかもしれない。  
 O. sativa において，7 つの SUB1C 対立遺伝子が知られている。このうち，
SUB1C-1 は，高い冠水耐性を示す系統において，SUB1A-1 と共に存在する（Singh 
et al. 2010）。CC ゲノムグループに属する O. rhizomatis と O. eichingeri の冠水耐
性系統は，SUB1C-1-like 遺伝子をもち，これらの遺伝子は，他の SUB1 遺伝子と
異なるクレードを形成していた（Fig. 1-10; Niroula et al. 2012）。CCDD ゲノムに
属する O. grandiglumis の 2 系統（W0613，RS8-H）は，SUB1C-1-like 遺伝子をも
つ。しかしながら，O. grandiglumis SUB1C-1-like 遺伝子は，AA ゲノムの SUB1C
遺伝子クレードおよび CC ゲノムの SUB1C-1-like 遺伝子クレードのどちらにも
属さない（Fig. 1-10）。OgSUB1C-1-like 遺伝子は冠水耐性に関与しないようであ
る。なぜなら，SUB1C-1 対立遺伝子の発現レベルは，O. sativa 組換系統の冠水
耐性に影響を及ぼさず（Septiningsih et al. 2009），加えて，SUB1C-1-like タンパ
ク質の蓄積が，深水処理した O. rhizomatis 植物体においてみられなかった
（Niroula et al. 2012）からである。すでに示唆されているように，SUB1A-1 が存
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在しない場合，SUB1C は冠水期間中のシュート伸長を促進すると考えられてい
る（Fukao and Bailey-Serres 2008）。しかし，SUB1A 遺伝子を欠いている CC ゲノ
ムグループおよび CCDD ゲノムグループに属する野生イネ種においては，
SUB1C タンパク質が存在しないことが，冠水下でシュート伸長が起こらないこ
とに関与しているのかもしれない。  
 一般的に，冠水に対する静止反応は，イネ植物体の実生ステージで評価
され（Bailey-Serres et al. 2010），部分的深水下での節間伸長に基づいた回避反応
は，成熟ステージで評価される（Kende et al. 1998）。今日まで，両方の反応を示
す単一の栽培品種あるいは系統についての報告はない（Choi et al. 2011）。本研
究において，O. grandiglumis W0613 および RS8-H が，成熟ステージでの節間伸
長に基づいた回避反応（Fig. 1-1）と実生ステージでの冠水に対する静止反応（Fig. 
1-4）の両方を示すことが明らかとなった。本報告は，Oryza 種の中で，両方の
反応を示す系統（O. grandiglumis W0613，RS8-H）を提示する最初の報告である。
さらに，2 つの O. grandiglumis 系統の冠水に対する静止反応は，実生ステージ（Fig. 
1-4）だけでなく，伸長節間をもつ成熟ステージにおいても誘導された（Fig. 1-5）。
したがって，O. grandiglumis は，単一の生育ステージ（すなわち，成熟ステージ）
において，水深に応じて 2 つの反応を選択する柔軟性をもつようだ。同様の水
深に依存した回避反応と静止反応の選択が，飼料マメ科植物種 Lotus tenuis にお
いても報告されている（Manzur et al. 2009）。  
 冠水耐性に寄与する SUB1A 遺伝子も，浮稲性に寄与する SK 遺伝子と同
様に，エチレン応答因子タイプの転写因子をコードしており，SK 遺伝子の発現
と SUB1A 遺伝子の発現は両方とも，エチレンと深水によって誘導される（Fukao 
et al. 2006，Hattori et al. 2009）。それゆえ，深水下での SUB1A 遺伝子が誘導する
成長抑制と SK 遺伝子が誘導する成長促進は，イネ植物体の水中に沈んだ組織に
蓄積したエチレンによって媒介されると考えられる。本研究で試験した O. 
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grandiglumis W0613 と RS8-H の場合，深水下で単一植物体が成長促進と成長抑
制を示したことから，これらの正反対の成長反応のシグナルとして，エチレン
が共通して関与しているとは考え難い。この考えは，O. grandiglumis 系統が SK
遺伝子と SUB1A 遺伝子の両方を欠いていることによって支持される。しかしな
がら，O. grandiglumis の深水下での成長促進あるいは成長抑制のどちらかに，エ
チレンが関与している可能性を排除できない。それゆえ，O. grandiglumis の上述
したような正反対の成長反応を誘導する分子生物学的・生理学的メカニズムを
調査する必要がある。  
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第 2 節 O. grandiglumis の洪水適応メカニズムに関する研究  
 
本節では，茎切片を用いた系により，アマゾン川流域に生息する O. grandiglumis
系統 RS8-H の部分的深水下での節間伸長を誘導する環境因子と，冠水下での伸
長抑制を誘導する環境因子について調査した。加えて，O. grandiglumis 実生の冠
水下でのシュート伸長の抑制に，エチレンや低酸素が関与しているのかを調査
した。  
 
材料および方法  
供試材料  
本試験では，アマゾン野生イネ種 O. grandiglumis の 1 系統である RS8-H，O. 
saitva の indica 栽培品種の 2 系統，Habiganj Amazn II（HAII，高い伸長能力をも
つ浮稲），Flood Resistant 13A（FR13A，洪水耐性イネ）を用いた。  
 種子の催芽は以下の手順で行った：種子を 0.5%次亜塩素酸ナトリウム水
溶液で 30 分間殺菌した後，水道水で洗い流した。栽培品種の種子は 27°C で，
野生イネ系統の種子は 40°C で 2–3 日浸漬した。土 1 L 当たり 0.2 g N，0.2 g P2O5，
0.2 g K2O を含む水田土壌で 1 L プラスチックポットを満たし，そこへ 4 粒の催
芽種子を播種した。播種後約 30 日齢の植物体を，上述の割合で肥料を混合した
水田土壌を入れた 24 L あるいは 48 L のコンテナに移植し，さらに 2-3 ヶ月間栽
培した。植物体は，神戸大学農学研究科の実験圃場で 5 月から 9 月の間に，屋
外の自然条件下で栽培した。試験期間を通して，植物体は栄養成長期であった。  
 本試験で用いた茎切片は，Azuma et al.（2011）のプロトコールに従い，
栄養生長期の植物体の主桿および分げつを用いた。2-5 cm の最上位節間を含む
16 cm の茎切片（節下 2 cm，節上 14 cm）を切り出した。全ての実験は，27°C，
蛍光灯下（40 µmol (photons) m-2 s-1）で行った。  
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異なる湿度処理と深水処理  
本試験では，気中培養処理は，40 mL 蒸留水を入れた 100 mL ビーカーに茎切片
を立て，そのビーカーを，相対湿度（RH）40%あるいは 100% RH のエチレンフ
リー空気を 300 mL min-1 で通気したプラスチック容器（高さ 60 cm，直径 20 cm) 
内に置いた（Azuma et al. 2003）。冠水処理は，茎切片の基部におもりをつけ，
蒸留水で満たした高さ 50 cm のプラスチック容器（直径 5 cm）内に沈めること
で行った。部分的深水処理は，茎切片を蒸留水で満たした高さ 15 cm のプラス
チック容器（直径 5 cm）内に沈めることで行った。3 日間の処理後，節間伸長
量と節間空隙内ガスのエチレン濃度を測定した（Azuma et al. 1990）。節間空隙
内ガスは，水上置換により集め，ガスクロマトグラフィを用いてエチレンの定
量を行った。  
 
エチレン処理  
本試験では，40 mL の蒸留水あるいは 10 µM GA3 溶液を入れた 100 mL ビーカ
ーに茎切片を立て，100% RH のエチレンフリー空気あるいは 10 µL L-1 エチレン
を含む空気を 300 mL min-1で通気したプラスチック容器（高さ 60 cm，直径 20 cm）
内で茎切片を培養した  (Azuma et al. 2003)。3 日間の処理後に，節間伸長量を測
定した。  
 節間伸長にエチレン濃度が影響を与えないことを確認するために，異な
るエチレン濃度下での節間伸長量を調査した。40 mL の蒸留水を入れたビーカ
ーに茎切片を立て，ビーカーを高さ 60 cm，直径 20 cm のプラスチック容器の底
に置いた。エチレン濃度の影響を調査するために，プラスチック容器内のエチ
レン濃度が 1，10，50 µL L-1 になるように，純粋なエチレンガスを注入し，プラ
スチック容器を密閉した。エチレンフリー条件を得るために，KMnO4 でコーテ
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ィングしたアルミナ（直径 2-4 mm）30 g を容器内に入れ，プラスチック容器を
密閉した。プラスチック容器内のエチレン濃度に変化がないことを，ガスクロ
マトグラフィにより確認した。4 日間の処理後に，節間伸長量を測定した。  
 
低酸素処理  
本試験では，40 mL の蒸留水あるいは 1 mM アミノオキシ酢酸（AOA：エチレ
ン生合成阻害剤）溶液を入れた 100 mL ビーカーに茎切片を立て，100% RH のエ
チレンフリー空気あるいは 3% O2，0.04% CO2，97% N2（v/v）の混合ガスを 300 
mL min-1 で通気したプラスチック容器（高さ 60 cm，直径 20 cm）内で茎切片を
培養した（Azuma et al. 2001）。低酸素処理 3 日後に節間伸長量と節間組織から
のエチレン発生を測定した。節間組織からのエチレン発生の測定のために，3 日
間の各処理の後，2 cm の節間基部を茎切片から切り出した。切り出した 1 つの
切片を，蒸留水 500 µL を入れた 5 mL のガラス容器に入れ，その容器をシリコ
ンキャップで密封し，そして 27°C，20 µmol (photons) m-2 s-1 下で培養した(Azuma 
et al. 2001)。gas-tight シリンジを用いて，2 時間毎に 1 mL のガスサンプルを採取
した。エチレンの定量は，ガスクロマトグラフィで行った  (Azuma et al. 1990)。 
 
実生に対する処理  
0.5%次亜塩素酸ナトリウム水溶液で種子を 30 分間表面殺菌した後に水洗し，
27°C（栽培品種）あるいは 40°C（野生イネ系統），暗所で 2-3 日間，水中に浸漬
して催芽した。1/2 濃度の木村 B 液を含む 0.7 %寒天培地を入れた 30 mL ガラス
カップに，6 粒の発芽種子を，胚が上向きになるように播種した。その後，100% 
RH のエチレンフリー空気を 300 mL min-1 で通気したプラスチック容器（高さ 60 
cm，直径 20 cm）内で，第 2 葉期まで栽培した（Azuma et al. 2007）。エチレン処
理では，エチレンを付加した（10 µL L-1）100% RH 空気を通気し，一方，コン
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トロールはエチレンフリー条件を維持した。冠水処理は，実生を栽培していた
容器に蒸留水を満たすことで行った。全ての処理は，27°C，蛍光灯下（30 µmol 
(photons) m-2 s-1）で 4 日間行った。  
 
RNA 抽出および発現解析  
発現解析を行うために，第3葉期実生を用いて4日間，気中栽培あるいは冠水処
理，エチレン処理を行い，処理後にシュート組織を液体窒素で直ちに凍結し，
実験に用いるまで– 70°Cで保存した。Total RNAの調製は，RNeasy Plant Mini Kit
（Qiagen）を用いて，説明書に従って行った。cDNA合成は，1 µgのTotal RNAを
使用して，Omniscript RT Kit（Qiagen）を用いて，説明書に従って行った。RT-PCR
反応液は，0.2 µMプライマー，50 ng cDNAを含む計50 µLを，Ex Taq Hot Start 
Version（TaKaRa）を用いて調製した。SUB1遺伝子の発現解析を行うために，以
下に示す遺伝子特異的プライマーを用いた：SUB1A，forward 
5’-AGGTGAAAATGATGCAGG-3’ / reverse 5’-CTTCCCCTGCATATGATATG-3’；
SUB1CおよびSUB1C-1-L，forward 5’-ATGCGCCGCGGCGTCTCCTCCTC-3’ / reverse 
5'-CGGATCTCCGACGCCCACCT-3’。ACTIN1をコントロールとして用いた：forward 
5’- ACAGGTATTGTGTTGGACTC-3’ / reverse 5’-GCTTAGCATTCTTGGGTCC-3’。  
 
結果  
 
深水処理下での節間伸長量と節間空隙内エチレン濃度  
O. sativa 浮稲の植物体を深水処理すると，その節間空隙内エチレン濃度が増大
し，節間伸長が促進される（Métraux and Kende 1983）。また，深水処理をしてい
ない浮稲植物体にエチレン処理を行うことで，急速な節間伸長が誘導される。
これらのことから，深水下で蓄積したエチレンが，浸水した浮稲の急速な節間
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伸長を誘導するシグナル伝達カスケードの最初の引金だと考えられている。そ
こで，異なる水位で深水処理した O. grandiglumis 茎切片の節間伸長と節間空隙
内エチレン濃度との関係を調査し，O. sativa 浮稲のそれらと比較した。浮稲の
茎切片において，冠水処理すると，エチレン蓄積と節間伸長が顕著に誘導され
たのに対して，部分的深水処理によってはどちらも誘導されなかった（Fig. 1-11）。
O. grandiglumis 茎切片に対して部分的深水処理を行うと，冠水処理した O. sativa
浮稲の茎切片と同等の節間伸長を示した一方で，節間空隙内へのエチレン蓄積
はほとんどみられなかった。しかしながら，冠水処理した O. grandiglumis 茎切
片における節間伸長量は，節間空隙内への顕著なエチレン蓄積にも関わらず，
部分的深水処理したそれの約 30%であった（Fig. 1-11）。  
 茎切片を異なる相対湿度（40% RH，100 % RH）のエチレンフリー空気
下で培養したところ，100% RH 空気下での O. grandiglumis の節間伸長量は，40% 
RH 空気下でのそれの約 7 倍に達した（Fig. 1-11）。このような湿度による O. 
grandiglumis の節間伸長促進は，部分的深水処理においても観察された。O. 
grandiglumis とは異なって，O. sativa 浮稲の節間伸長に対して，40% RH と 100% 
RH のエチレンフリー空気下での培養は，なんら影響を及ぼさなかった。  
 
エチレン，ジベレリン，低酸素が及ぼす節間伸長への影響  
浮稲の茎切片において，GA 処理，低酸素処理，エチレン処理が，節間伸長を促
進することが知られている（Raskin and Kende 1984a,b，Azuma et al. 2001）。した
がって，O. grandiglumis の節間伸長反応へのこれらの処理の影響を調査した。
40% RH 下で培養した O. grandiglumis 茎切片において，エチレン（10 µL L-1）は
節間伸長をほとんど促進しなかった（Fig. 1-12）。加えて，エチレンは，100% RH
下で誘導された節間伸長に影響を及ぼさなかった。エチレン濃度による反応の
違いがあるのかどうか調査するために，1，10，50 µL L-1 のエチレンを含む空気
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下で茎切片を培養した。いずれの濃度のエチレンも，O. grandiglumis の節間伸長
になんら影響を及ぼさなかった（Fig. 1-13）。エチレンとは異なり，GA は，両
湿度条件下で顕著に節間伸長を促進した（Fig. 1-12）。  
 O. grandiglumis茎切片を100% RHの低酸素条件下（3% O2，0.04% CO2，
97% N2 (v/v)の混合ガス通気条件下）で培養すると，その節間伸長量は，100% RH
の空気通気下での伸長量の約50%に抑制され（Fig. 1-14A），節間組織のエチレ
ン生合成量は1.2倍に増大した（Fig. 1-14B）。エチレン生合成阻害剤であるアミ
ノオキシ酢酸（AOA）の添加によって，低酸素条件下でのエチレン生合成は，
気中条件下での生合成量よりも抑制された。しかしながら，低酸素による節間
伸長抑制に影響を及ぼさなかった（Fig. 1-14A）。  
 
実生のシュート伸長における深水とエチレンの影響  
O. sativa の冠水耐性イネおよび非冠水耐性イネ，O. grandiglumis の実生において，
冠水とエチレンのシュート伸長反応への影響を比較した。4 日間の冠水により，
O. sativa 非冠水耐性イネ（HAII）の実生は，気中栽培した実生の約 2 倍のシュ
ート伸長を示した（Fig. 1-15）。一方で，冠水耐性イネ（FR13A）と O. grandiglumis
の実生は，冠水によるシュート伸長を示さなかった。4 日間のエチレン処理によ
って，非冠水耐性イネ（HAII）の実生は，冠水処理した実生と同程度のシュー
ト伸長を示した（Fig. 1-15）。一方で，冠水耐性イネ（FR13A）と O. grandiglumis
の実生において，エチレンは，シュート伸長に影響を及ぼさなかった。  
 冠水処理およびエチレン処理によって，冠水耐性イネ（FR13A）実生の
SUB1A 発現は顕著に増大した（Fig. 1-16）。一方で，第 1 節で示したように SUB1A
遺伝子をもたない冠水非耐性イネ（HAII）と O. grandiglumis の実生においては，
SUB1A 発現がみられなかった。また，第 1 節で述べたように，O. grandiglumis
系統は，SUB1C 遺伝子を持たない一方で，SUB1C や他の SUB1C-1-like クレード
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に属さない SUB1C-1-like 遺伝子をもつ。そこで，冠水処理あるいはエチレン処
理した O. grandiglumis 実生において，SUB1C-1-like 遺伝子の発現を調査した。
冠水とエチレンは両方とも，O. sativa の冠水耐性イネと非耐性イネの実生にお
ける SUB1C 遺伝子の発現増大と同様に，O. grandiglumis 実生の SUB1C-1-like 遺
伝子発現の増大を誘導した（Fig. 1-16）。  
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Fig. 1-11. O. sativa 浮稲と O.grandiglumis の茎切片の節間伸長（A）および節間空
隙内エチレン濃度（B）に及ぼす部分的深水処理と冠水処理の影響。O. sativa 浮
稲（HAII）と O. grandiglumis において，16 cm 茎切片を用いて，部分的深水処
理と冠水処理を行った。部分的深水処理では，常に茎切片の上端 1 cm が水面上
に出るように茎切片を沈めた。気中処理では，40 mL 蒸留水を入れた 100 mL ビ
ーカーに茎切片を垂直に立て，相対湿度 40%（40% RH）あるいは 100% RH の
エチレンフリー空気通気下で茎切片を培養した。処理 3 日後，節間空隙内ガス
をサンプリングし，ガスクロマトグラフィを用いてエチレン濃度を測定した。
データは，平均値  ± SE（n = 6）で示した。図中の異なる文字は，Tukey’s HSD test
に基づいた有意差（p < 0.05）を示す。  
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Fig. 1-12. O. grandiglumis の茎切片の節間伸長におよぼすエチレンおよび GA の
影響。O. grandiglumis において，伸長節間（2-5 cm）を含む 16 cm 茎切片を，40 
mL の蒸留水あるいは 10 µM GA3 溶液を入れた 100 mL ビーカーに垂直に立て，
相対湿度 40 %（40% RH）あるいは 100% RH のエチレンフリー空気通気条件下
で 3 日間培養した。エチレン処理を行うために，10 µL L-1 エチレンを含む 40% RH
あるいは 100% RH の空気を通気した。データは，平均値  ± SE（n = 6）で示し
た。図中の異なる文字は，Tukey’s HSD test に基づいた有意差（p < 0.05）を示す。  
 50 
 
 
 
Fig. 1-13. O. sativa 浮稲と O. grandiglumis の茎切片の節間伸長におよぼす異なる
エチレン濃度の影響。O. sativa 浮稲（HAII）と O. grandiglumis において，伸長
節間（2-5 cm）を含む 16 cm 茎切片を，40 mL の蒸留水を入れたビーカーに茎切
片を立て，ビーカーを高さ 60 cm，直径 20 cm のプラスチック容器の底に置いた。
エチレン濃度の影響を調査するために，プラスチック容器内のエチレン濃度が 1，
10，50 µL L-1 になるように，エチレンガスを注入し，プラスチック容器を密閉
した。エチレンフリー条件を得るために，KMnO4 でコーティングしたアルミナ
（直径 2-4 mm）30 g を容器内に入れ，プラスチック容器を密閉した。プラスチ
ック容器内のエチレン濃度は，ガスクロマトグラフィにより確認した。4 日間の
処理後に，節間伸長量を測定した。データは，平均値  ± SE（n = 5-6）で示した。
図中の異なる文字は，Tukey’s HSD test に基づいた有意差（p < 0.05）を示す。
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Fig. 1-14. O.sativa 浮稲と O. grandiglumis の茎切片の節間伸長（A）と節間組織の
エチレン生合成（B）に及ぼす低酸素処理の影響。O. sativa 浮稲（HAII）と O. 
grandiglumis の伸長節間（2-5 cm）を含む 16 cm 茎切片を，40 mL の蒸留水ある
いは 1 mM AOA 溶液を入れた 100 mL ビーカーに垂直に立て，相対湿度 100%
（100% RH）のエチレンフリー空気通気条件下あるいは低酸素ガス通気条件下
で 3 日間培養した。低酸素処理は，3% O2，97% N2，0.04% CO2 の混合ガスを通
気することで行った。3 日間の処理後，茎切片基部から 2 cm の節間組織を切り
出し，1 mL 蒸留水を入れた 10 mL 試験管に，切り出した節間組織を入れて密封
した。密封後 0 h，1 h，2 h 後に，容器内に蓄積したエチレン濃度を測定し，エ
チレン生合成量を計算し求めた。データは，平均値  ± SE（節間伸長量，n = 6；
エチレン生合成量，n = 3）で示した。  
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Fig. 1-15. O. sativa 冠水耐性イネと非冠水耐性イネ，O. grandiglumis の実生にお
けるシュート伸長に及ぼす冠水処理とエチレン処理の影響。冠水耐性イネ品種
として FR13A，非冠水耐性イネ品種として HAII を用いた。第 2 葉期実生を，相
対湿度 100%（100% RH）のエチレンフリー空気通気条件下あるいはエチレン付
加空気（10 µL L-1）通気条件下，冠水条件下で 4 日間培養した。データは，平均
値  ± SE（n = 7-9）で示した。図中の異なる文字は，Tukey’s HSD test に基づいた
有意差（p < 0.05）を示す。  
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Fig. 1-16. O. sativa 冠水耐性イネと非冠水耐性イネ，O. grandiglumis における冠
水処理あるいはエチレン処理した実生の SUB1 遺伝子発現。冠水耐性イネ品種と
して FR13A，非冠水耐性イネ品種として HAII を用いた。発現解析を行うために，
実生を相対湿度 100%（100% RH）のエチレンフリー空気通気条件下あるいはエ
チレン付加空気（10 µL L-1）通気条件下，冠水条件下で 4 日間培養した。RT-PCR
による遺伝子発現は，遺伝子特異的プライマーを用いて行った。OsACTIN1
（ACTIN1）をコントロールとして用いた。  
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考察  
 
最上位で伸長中の節間をもつ茎切片は，実験系をシンプルにすることができ，
また様々な試験を行えるなど汎用性を向上させることができるため，浮稲の深
水に対する反応を調査するために広く用いられてきた（Kende et al. 1998）。茎切
片を用いた研究において，植物ホルモンであるエチレン，GA，ABA が，浮稲の
深水下での節間伸長に関与することが示されている（Raskin and Kende 1984b，
Suge 1985，Hoffman-Benning and Kende 1992，Azuma et al. 1995）。本研究におい
て，茎切片を用いた系により，O. grandiglumis の部分的深水下での急速な節間伸
長を誘導する環境因子について調査した。加えて，O. grandiglumis 実生の冠水下
でのシュート伸長の抑制に，エチレンが関与しているのかを調査した。  
 浮稲（O. sativa）茎切片と O. grandiglumis 茎切片の両方において，部分
的深水処理（茎切片上端 1cm を水面から出して処理を開始した）は，節間空隙
内へのエチレン蓄積を誘導しなかった（Fig. 1-11B）。一方で，両茎切片において，
冠水処理は，節間空隙内への顕著なエチレン蓄積を引き起こした。無傷植物体
を，その上部 1/3 が水面から出るように部分的深水処理すると，急速な節間伸長
を誘導するのに十分な量のエチレンが，節間空隙内に蓄積したことが報告され
ている（Métraux and Kende 1983）。茎切片を用いた本試験では，部分的深水処理
した茎切片の節間と水面との距離が非常に短かった（15 cm 未満）ために，節間
組織と大気との間でのガス交換が阻害されず，節間空隙内へのエチレン蓄積が
起こらなかった（Fig. 1-11B）と考えられる。そのため，本研究で用いた茎切片
系では，十分なエチレン蓄積を誘導するためには，冠水処理を行う必要があり，
部分的深水処理では不十分だと思われる。  
 第 1 節で述べたように，O. grandiglumis（RS8-H）と O. sativa 浮稲（HAII）
の無傷植物体は，段階的な水位上昇処理条件下において，同様の節間伸長様式
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を示した。しかしながら，浮稲植物体は，冠水下でも部分的深水下でも同程度
の節間伸長を示したのに対して，冠水処理した O. grandiglumis 植物体の節間伸
長量は，部分的深水処理した植物体のそれよりも著しく小さかった。本試験に
おいて，浮稲の茎切片への部分的深水処理は節間伸長を促進せず，冠水処理に
よって節間伸長が誘導された（Fig. 1-10A）。植物体における結果と茎切片にお
ける結果のこのような相違は，上述した節間空隙内へのエチレン蓄積レベルの
違い（Fig. 1-11B）によって説明できるだろう。しかしながら，O. grandiglumis
の茎切片は，その植物体と同様に，部分的深水処理下で顕著な節間伸長を示す
一方で，冠水下ではほとんど節間伸長を示さなかった（Fig. 1-11A）。また，浮
稲茎切片におけるエチレン蓄積と同様に，冠水下では顕著なエチレン蓄積がみ
られるのに対し，部分的深水処理下ではエチレン蓄積が認められなかった（Fig. 
1-11B）。これらの結果は，O. grandiglumis においては，O. sativa 浮稲とは異なり，
深水下での節間空隙内に蓄積したエチレンが，節間伸長の主要な引き金ではな
いことを示唆する。  
 冠水処理した O. grandiglumis 茎切片の節間空隙内エチレン濃度は，O. 
sativa 浮稲のそれよりも顕著に高かった（Fig. 1-11B）。このような蓄積したエチ
レン濃度の違いは，おそらく，節間組織でのエチレン生成速度の違いによると
考えられる。なぜなら，浸水した節間組織から水中へのエチレン拡散速度は，
O. grandiglumis と O. sativa とで同じだと考えられるからである。このように，
O. grandiglumis は，節間空隙内にエチレンを大きく蓄積する。それにも関わらず，
O. grandiglumis が，エチレンを節間伸長のシグナルとして利用しない理由は，現
時点では不明である。今後の研究によって，O. grandiglumis のシグナル伝達カス
ケードが明らかになれば，その理由が判明するだろう。  
 浸水した浮稲の植物体あるいは茎切片において，シュートと周囲の水と
の間には連続した空気層が形成される（Raskin and Kende 1983，1985）。この空
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気層は，周囲を水で覆われているために，部分的あるいは完全に水没したイネ
植物体は，100% RH の湿度条件に曝されることになる。O. grandiglumis におい
て，加湿したエチレンフリー空気を通気した条件下で茎切片を培養すると，部
分的深水処理した茎切片と同等の節間伸長を示した（Fig. 1-11A）。この結果は，
深水によってもたらされる高湿度条件が，O. grandiglumis の深水下での節間伸長
促進に重要である可能性を示唆する。以前の研究で示されたように，エチレン
による浮稲の節間伸長の誘導は，低い相対湿度条件下では阻害される（Azuma et 
al. 1991，1995）。また，浮稲の節間伸長は，高湿度条件であってもエチレンがな
ければ，節間伸長は促進されない（Fig. 1-11A）（Azuma et al. 1991）。それゆえ，
物理的にトラップされたエチレンと高い相対湿度条件，これらの 2 つの因子が
両方とも，深水下での浮稲の急速な節間伸長に必要不可欠であるといえる。一
方で，O. grandiglumis 茎切片においては，高湿度条件下で誘導される節間伸長に
対し，エチレンは影響を及ぼさなかった（Fig. 1-12）ので，O. grandiglumis の部
分的深水下で誘導される節間伸長は，深水によってもたらされる高い相対湿度
条件によってのみ制御されている可能性がある。また，エチレン濃度が低い場
合，高い場合のどちらでも，節間伸長への影響はなかった（Fig. 1-13）。エチレ
ンとは異なり，浮稲の節間伸長促進を最終的に誘導する因子であると考えられ
ている GA は，相対湿度とは関係なく節間伸長を促進する（Azuma et al. 1991，
1997）。GA は，O. grandiglumis においても，低い相対湿度と高い相対湿度の両
条件下で節間伸長を誘導した（Fig. 1-12）。これらの結果は，O. sativa 浮稲と O. 
grandiglumis との間で，エチレンに対する反応性が異なるが，GA に対する反応
性は，両方の種において共通であることを示す。  
 水中の浮稲節間において，低酸素がエチレンレベル上昇の 1 つの要因で
あることを，Raskin and Kende（1984a）は発見した。実際に，浮稲の節間組織に
おいて，低酸素（3% O2）が，1-アミノシクロプロパン-1 カルボン酸シンターゼ
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（エチレン生合成のキーエンザイム）の活性を増大させることが報告されてい
る（Cohen and Kende 1987）。しかしながら，低酸素が誘導する浮稲の節間伸長
が，阻害剤処理によってエチレン生合成をブロックした場合でも起こることか
ら，低酸素が，エチレン反応経路とは別に単独で，節間伸長を促進することが
示唆された（Azuma et al. 2001）。O. grandiglumis において，エチレンは節間伸長
に何ら影響を及ぼさなかった（Fig. 1-12）。それゆえ，O. grandiglumis の深水に
よって誘導される節間伸長に，低酸素が関与しているのかどうか調査した。し
かしながら，低酸素は O. grandiglumis の節間伸長を促進せず，むしろ，高湿度
により誘導される節間伸長を顕著に抑制した（Fig. 1-14）。この低酸素による節
間伸長の阻害は，エチレン生合成阻害剤による影響を受けなかった（Fig.1-14）
ことから，エチレンとは独立して誘導されたと考えられる。  
 O. grandiglumis と浮稲との低酸素に対する成長反応の違いは，冠水処理
した茎切片（Fig. 1-11A）と無傷植物体（第 1 節参照）における節間伸長の違い
を反映していると考えられる。冠水は，節間と水面上の大気との間でのガス交
換を妨げ，節間組織の低酸素化とエチレン蓄積を導く。浮稲において，エチレ
ンと低酸素はともに，冠水下で伸長促進因子として作用し，急速な節間伸長を
誘導する。O. grandiglumis においては，冠水下で，低酸素は伸長抑制因子として
作用し，エチレンは伸長促進因子としての作用を示さない。その結果，高湿度
によって誘導される節間伸長が抑制される。このことは，O. grandiglumis の深水
下での節間伸長は，高湿度環境と低酸素によって制御され，エチレンによって
は制御されないことを意味する。このことは，O. grandiglumis が，SK 遺伝子と
SUB1A 遺伝子のどちらも有していないことによって支持される（第 1 節参照）。 
 O. sativa 冠水耐性イネ（FR13A）の実生と同様に，O. grandiglumis 実生
においても，エチレンに対するシュート成長の欠如が，冠水下でシュート伸長
が起こらない原因であるに違いない（Fig. 1-15）。SUB1A をもつ冠水耐性品種に
 58 
おいて，浸水した組織に蓄積したエチレンが，SUB1A の転写レベルを増大させ，
それによって成長抑制が引き起こされる（Fukao et al. 2006）。しかしながら，深
水耐性をもつ O. grandiglumis の実生は，SUB1A 遺伝子を欠如しており，それゆ
え，O. grandiglumis は，O. sativa 冠水耐性イネとは異なるメカニズムによって，
冠水下で成長を抑制するようだ。O. grandiglumis の冠水下での成長抑制を誘導す
る候補因子の 1 つとして考えられるものは，低酸素である。なぜなら，上述し
たように，低酸素が，O. grandiglumis 成熟植物体における節間伸長の抑制因子と
して作用する（Fig. 1-14）からである。そこで，実生のシュート伸長への低酸素
の影響を調査したが，試験に用いた O. grandiglumis，O. sativa 冠水耐性イネ，非
冠水耐性イネの全ての実生において伸長抑制が観察された。そのため，O. 
grandiglumis 実生の冠水下でのシュート成長の抑制に，低酸素が関与しているの
かどうかは，現時点では不明である。  
 SUB1 遺伝子座のもう一つの推定 ERF 遺伝子である SUB1C は，水中での
イネ実生のシュート伸長に関与しており，このシュート伸長は，デンプン分解
と糖利用可能度の増大を介して引き起こされる（Fukao et al. 2006）。SUB1A-1 を
もつ冠水耐性品種においては，SUB1A-1 発現によって，SUB1C 転写産物の蓄積
が減少し，その結果として，水中でのシュート伸長が抑制されると考えられて
いる（Xu et al. 2006，Fukao et al. 2006）。組換体を用いた研究により，SUB1A が，
冠水耐性の主要な決定因子であることが示された一方で，SUB1C 遺伝子対立遺
伝子は，冠水耐性レベルに影響を及ぼさないことが示された（Septiningsih et al. 
2009）。それゆえ，O. grandiglumis 実生において，冠水下でシュート伸長が起こ
らないことに，冠水あるいはエチレンが誘導する SUB1C-1-L 遺伝子発現は関与
しないと考えられる（Fig. 1-16）。CC ゲノム群に属する O. rhizomatis の冠水耐性
系統も SUB1C-1-like 遺伝子をもち，そのタンパク質産物が，冠水処理した実生
において合成されないことが報告されている（Niroula et al. 2012）。これらのこ
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とから Niroula et al.（2012）は，冠水処理した O. rhizomatis でみられたような
SUB1C タンパク質の欠如によって，冠水下でシュート伸長するはずの SUB1A を
もたない系統が，冠水下でのシュート伸長を避けることができることを示唆し
た。それゆえ，O. grandiglumis（CCDD ゲノム群に属する）も，O. rhizomatis と
同様に，冠水した実生において SUB1C-1-like タンパク質が合成されないことに
よって，シュート伸長が起こらないという可能性を否定することはできない。
しかしながら，CC ゲノム群および CCDD ゲノム群に属する野生イネ種において，
これまでに調査された全ての系統が，冠水耐性であり，冠水下でシュート伸長
を示す系統（非冠水耐性系統）は知られていない。以上のことから，CC ゲノム
群と CCDD ゲノム群が，深水下でのシュート伸長誘導に寄与する遺伝子をもた
ない可能性がある。  
 本試験において，アマゾン野生イネ O. grandiglumis の部分的深水下での
節間伸長が，O. sativa 浮稲とは異なり，エチレンによって制御されないことを
示した。加えて，浸水した O. grandigumis 植物体周囲に形成される高湿度条件が，
節間伸長（回避反応）を誘導することを示した。また，O. sativa 冠水耐性イネ
において知られている SUB1A 遺伝子を媒介するメカニズムとは異なるメカニズ
ムによって，O. grandiglumis 実生の静止反応が制御されていることを示した。さ
らなる研究によって，O. grandiglumis を含めた CCDD ゲノム群や CC ゲノム群
の系統の冠水耐性メカニズムが解明されるだろう。  
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第 1 章 摘要  
 
アジアの栽培イネ（Oryza sativa）は，洪水を生延びるために，異なる 2 つのメ
カニズムを発達させてきた。どちらのメカニズムによって洪水に適応している
かによって，浮稲と冠水耐性イネ，これらの 2 つのグループに分けられる。
SNORKEL1（SK1）と SNORKEL2（SK2）をもつ浮稲の成熟植物体は，栄養成長
期において，長期的な洪水下で節間伸長に基づく急速な成長（浮稲性）を示す。
一方，SUBMERGENCE1A（SUB1A）をもつ冠水耐性イネの実生は，短期的な洪
水下でシュート成長を抑制し，洪水がひいた後にその成長を再開する。  
 本研究では，アマゾン川の洪水地帯に生息する Oryza grandiglumis におい
て，まず，これらの洪水適応反応が起こるのかどうかを調査した。段階的な深
水処理を行ったところ，O. grandiglumis 成熟植物体は，水位上昇速度と同様に節
間伸長を示した。段階的な深水処理下での O. grandiglumis 植物体の伸長成長は，
高い節間伸長能力をもつ O. sativa 浮稲品種と同程度であった。一方で，O. 
grandiglumis 実生を冠水処理したところ，O. sativa 冠水耐性イネと同様に，冠水
下での成長抑制と冠水解除後の再成長を示した。次に，O. sativa 浮稲あるいは
冠水耐性イネのそれぞれの洪水適応反応に関与する遺伝子が，O. grandiglumis
においても存在するのかどうかを調査した。しかしながら，O. grandiglumis にお
いて，SUB1A 遺伝子と SK1 遺伝子・SK2 遺伝子のどちらも検出できなかった。
これらの結果は，O. grandiglumis が，洪水の状況にあわせて，2 つの正反対の洪
水適応反応を選択することで，どのような洪水下でも生延びることができるこ
とを示し，加えて，O. grandiglumis の浮稲性および冠水耐性は，SKs 遺伝子およ
び SUB1A 遺伝子によって媒介されていないことを示す。  
 最後に，O. grandiglumis の 2 つの正反対の洪水適応反応を誘導する因子
を調査した。O. grandiglumis 成熟植物体から切り出した茎切片において，冠水処
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理は，節間空隙内エチレンレベルを大きく増大させたにも関わらず，ほとんど
節間伸長を誘導しなかった。一方で，部分的深水処理は，節間空隙内へのエチ
レン蓄積がみられないにも関わらず節間伸長を顕著に促進した。O. grandiglumis
の茎切片をエチレンフリーの相対湿度 100%の空気下で培養すると，部分的深水
処理した場合と同程度の節間伸長を示した。一方，エチレンの添加は，その節
間伸長にほとんど影響を及ぼさなかった。これらの結果は，O. grandiglumis 成熟
植物体における深水下での節間伸長は，O. sativa 浮稲のそれとは異なり，エチ
レンによって誘導されるのではなく，周囲の湿度によって誘導されることを示
す。O. grandiglumis の実生において，エチレン処理および冠水処理は，O. sativa
冠水耐性イネと同様に，シュート伸長を誘導しなかった。O. sativa 冠水耐性イ
ネは SUB1A 遺伝子をもつが，O. grandiglumis は SUB1A 遺伝子をもたない。それ
ゆえ，O. grandiglumis 実生における冠水耐性は，O. sativa 冠水耐性イネのそれと
は異なるメカニズムによって制御されていると考えられる。  
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第 2 章 アマゾン野生イネ種 Oryza glumaepatula 
 
Oryza glumaepatula は南米大陸の北部に広く分布する野生イネ種で，この種は，
第 1 章で述べた O. grandiglumis と同様に，雨季（12 月-5 月）の増水による年間
洪水水位変化が 10 m 以上に達するアマゾン川氾濫原にも生息する（Piedade et al. 
1991，Akimoto et al. 1998，森島  2001，2003）。一方，Oryza sativa 浮稲はアジア
の洪水地域に生息し，この地域での水位は 6 m までである（Catling 1992）。これ
らのことから，O. glumaepatula は，O. sativa の浮稲や冠水耐性イネよりも高い
洪水適応能力持つ可能性がある。また，同地域に生息する O. grandiglumis は，
洪水の水位に合せて，その洪水適応反応を変化させる（第 1 章）：緩やかな水位
上昇下で植物体上部を水面上に維持している場合には，節間伸長に基づく回避
反応を示す；短期間の急激な水位上昇下で植物体が冠水した場合には，シュー
トの成長抑制に基づく静止反応を示す。生息地が同じであることを考えると，
O. glumaepatula も同様の反応を示す可能性がある。  
 Oryza 属は，2 つの栽培種（O. sativa と O. glaberrima）と約 20 の野生種
で構成される（Vaughan 1994）。野生種 O. nivara，O. rufipogon（AA ゲノムグル
ープに属する）のいくつかの系統が，SK 遺伝子をもつことが報告されている
（Hattori et al. 2009）。加えて，AA ゲノムグループに属する O. glumaepatula の 1
系統（IRGC 105668）において，SK2 遺伝子と SK2-like 遺伝子の存在が報告され
ている（Hattori et al. 2009）。  
 本研究では，O. glumaepatula の既に報告されているものとは別のアマゾ
ン川に生息する系統（W1246）を用いて，その洪水適応特性を評価した。次に，
O. glumaepatula（W1246）が，イネの洪水適応に関わる遺伝子を有するのかどう
かを調査した。最後に，O. glumaepatula（W1246）の洪水適応反応を誘導する因
子について調査した。  
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第 1 節 O. glumaepatula の洪水適応様式に関する研究  
 
本節では，無傷植物体を用いて，アマゾン川に生息する O. glumaepatula 系統
W1246 の洪水適応反応の様式について調査した。加えて，供試した O. 
glumaepatula 系統が，Oryza sativa 浮稲の深水下での節間伸長に寄与する遺伝子
を有しているのかどうかを調査した。  
 
材料および方法 
供試材料  
アマゾン野生イネ種 O. glumaepatula W1246，O. sativa インディカ栽培品種から 4
系統：T442-57（半矮性浮稲）；Habiganj Aman II（HAII，高い伸長能力を有する
浮稲）；Flood Resistant 13A（FR13A，冠水耐性水稲）を供試した。植物体は，第
1 章  第 1 節と同様に屋外の自然条件下で栽培した。植物体は，試験期間を通し
て栄養生長期であった。  
 
成熟植物体に対する水位上昇処理  
標準水位上昇処理および異なる速度での水位上昇処理は，第 1 章  第 1 節に述べ
た方法で行った。  
 
冠水処理  
実生に対する冠水処理および成熟植物体に対する冠水処理は，第 1 章  第 1 節に
述べた方法で行った。  
 
DNA 分析  
250 mM NaCl，25 mM EDTA，0.5% SDS を含む 250 mM Tris-HCl（pH 7.5）によ
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り，10日齢実生からゲノム DNAを抽出した。TaKaRa Ex Taq（Takara Bio Inc., Shiga, 
Japan）を用いて，SK 遺伝子の PCR 分析を行った。PCR 分析に用いたプライマ
ーを Table 2-1 に示した。得られた PCR 産物を 1%アガロースゲルで分離し，UV
照射下でのエチジウムブロマイドの蛍光により視覚化した。O. glumaepatula 
W1185 と W1246 の SK1 オーソログおよび SK2 オーソログの増幅を Table 2-1 に
示したプライマーを用いた PCR により行い，得られた PCR 産物でシークエンス
分析を行った。  
 
結果  
 
段階的な水位上昇処理に対する成長反応  
段階的な水位上昇の影響について，50 日齢植物体を 2 日に 5 cm の速度で水に沈
めることで調査した。水位上昇処理によって，O. glumaepatula W1246 および浮
稲品種の主桿の草丈と総節間長の両方が増大した（Fig. 2-1）。O. glumaepatula 
W1246 と浮稲品種 HAII は，葉を 60 cm 以上水面上に維持していた一方で，半矮
性浮稲品種 T442-57 は，草丈と総節間長が小さく，水面上に出ているのは 15 cm
だけであった（Fig. 2-1）。  
 水位上昇処理終了時点において，深水によって誘導された O. sativa 浮稲
の節間伸長量は，草丈の伸長量の約 70%（T442-57）から 100%（HAII）で，O. 
glumaepatula W1246 の草丈の伸長量に対する節間伸長量の割合は，95%であった
（Fig. 2-1 のデータより算出した）。これらのデータは，O. glumaepatula におけ
る深水が誘導するシュート伸長が，O. sativa 浮稲と同様に，主に節間伸長によ
るものであることを示す。水位上昇処理した O. glumaepatula の主桿の節間数は，
コントロール（気中栽培）の 1.4 倍に増加した（Fig. 2-2）。また，水位上昇処理
によって，O. glumaepatula W1246 の最も長い節間の長さは，コントロールの 4.3
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倍に増大した。O. sativa 浮稲においても同様に，水位上昇処理による節間数お
よび節間長の増大がみられた。  
 深水処理した T442-57 において，乾物重の減少が見られたが，HAII およ
び野生イネ系統においては，気中栽培した植物体（コントロール）と深水処理
した植物体との間で乾物重に差異は認められなかった（Table 2-2）。しかしなが
ら，葉面積は，全ての系統の深水処理した植物体で減少した（Table 2-2）。物質
生産の観点から深水下での成長反応を評価するために，乾物重の値と葉面積の
値から成長パラメータである相対成長率（RGR）と純同化率（NAR）を求め，
比較した  (Fig. 2-3)。浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 のどちらにおいても，
深水処理した植物体と気中栽培した植物体の間で，RGR の値に差がなかった。
しかしながら，半矮性浮稲 T442-57 では，深水処理することで RGR 値が有意に
低下した。HAII と野生イネの NAR 値は，深水処理によって有意に高くなった
のに対して，深水処理した T442-57 植物体の NAR 値は，気中栽培したものの
NAR 値の約 60%であった。  
 以上により，アマゾン野生イネ種 O. glumaepatula W1246 が，深水下での
節間伸長能力を有することが示された。しかしながら，行った試験では植物体
が完全に水没することはなく，その伸長能力を十分に評価できなかった。それ
ゆえ，さらに急速な速度での水位上昇処理（10 cm d-1，15 cm d-1，20 cm d-1)を行
った。10 cm d-1 の水位上昇処理により，T442-57 は 5 日後に完全に水没した（Fig. 
2-4A）。それゆえ，T442-57 に対しては，15 cm d-1 および 20 cm d-1 の水位上昇処
理を行わなかった。浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 は，20 cm d-1 の水位上
昇処理下においても水没することなく，葉の一部を水面上に維持していた。草
丈（Fig. 2-4A）と総節間長（Fig. 2-4B）はともに，O. glumaepatula W1246 が HAII
よりも大きかった。  
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冠水に対する成長反応  
いくつかの O. sativa インディカ品種（e.g., FR13A）の実生は，洪水期間中のシ
ュート伸長抑制により，洪水が引いた後に再成長するためのエネルギーを保存
することで，短期間の急激な洪水（flash flooding）を生延びることができる（Fukao 
et al. 2006）。このような能力を冠水耐性と呼ぶ。第 1 章において，アマゾン由来
の O. glumaepatula と共にアマゾン川流域に生息する O. grandiglumis が，冠水耐
性をもつことを明らかにした。本試験では，アマゾン由来の O. glumaepatula が
冠水耐性を示すのかどうかを調査するために，14 日齢実生を 7 日間冠水し，そ
の後 14 日間再び気中で栽培した。  
 冠水によって，O. sativa FR13A（冠水耐性水稲）はシュート伸長の抑制
を示した一方で，HAII（浮稲）と O. glumaepatula W1246 はシュート伸長を促進
した（Fig. 2-5）。冠水処理した全てのイネ実生において，気中栽培したコントロ
ールと比較して，乾物生産の劇的な減少がみられた（Fig. 2-6）。好気条件に移す
と，冠水下で伸長成長の抑制を示した FR13A は，冠水解除後に成長を再開した
ことで乾物重の増加を示したが，冠水下で伸長した HAII と O. glumaepatula 
W1246 は倒伏し，14 日間の回復期間中に枯死した（Fig. 2-6）。  
 実生を用いた冠水試験に加えて，成熟植物体への冠水の影響を調査する
ために，70 日齢植物体を冠水下と部分的深水下におき，成長反応への影響を比
較した。FR13A を部分的深水処理あるいは冠水処理したところ，どちらの処理
においても，FR13A の主桿の草丈と総節間長は増大しなかった（Fig. 2-7）。対
照的に，浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 は，部分的深水と冠水どちらにお
いても，主桿の草丈と総節間長を増大させた。  
 
SK 遺伝子のゲノム DNA 分析  
上述の水位上昇処理と冠水処理の結果から，試験に用いたアマゾンの O. 
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glumaepatula 系統の成熟植物体は，O. sativa 浮稲と同様に深水下で節間伸長（回
避反応）を示し，その能力は，高い節間伸長能力を有する O. sativa 浮稲品種よ
りも高いことが分かった。そこで，アマゾンの O. glumaepatula W1246 が，浮稲
の節間伸長を誘導する SKs 遺伝子を持つのかどうかを調査した。O. glumaepatula 
W1246 において，SK1 と SK2 それぞれのプライマーセット（Table 2-1）を用い
て PCR を行った結果，SK1 遺伝子と SK2 遺伝子の両方が検出された（Fig. 2-8）。
その一方で，Hattori et al.（2009）が IRGC1015668 において示した SK2-like 遺伝
子は，複数の条件で増幅を試みたが検出されなかった。これらの結果は，高い
節間伸長能力を有するアマゾンの O. glumaepatula W1246 は，高い節間伸長能力
を有する O. sativa 浮稲品種と同様に，SKs 遺伝子を持つことを示す。シークエ
ンス分析の結果（Figs. 2-8, 2-9）に基いて，O. glumaepatula W1246 の SK1 および
SK2 と推定される遺伝子のゲノム配列を，O. sativa の SK1 遺伝子（OsSK1）およ
び SK2 遺伝子（OsSK2）と比較した。O. glumaepatula W1246 の推定 SK1 遺伝子
は，OsSK1 遺伝子と 94.3%の最大の塩基配列の同一性を示し，この遺伝子を Ogl 
W1246 SK1 と名付けた。また，O. glumaepatula W1246 の推定 SK2 遺伝子は，OsSK2
遺伝子と 84.5%の配列同一性を示し，この遺伝子を Ogl W1246 SK2 と名付けた。
しかしながら，Ogl W1246 SK2 の 175-177 bp における塩基配列は，OsSK2 および
IRGC105668 の塩基配列（TGC）とは異なって TGA であり，終止コドンになっ
ている（Fig. 2-9）。アマゾンの O. glumaepatula W1246 に加えて，節間伸長能力
が低い O. glumaepatula W1185（置塩  2010）の推定 SK1 遺伝子（Ogl W1185 SK1）
および推定 SK2 遺伝子（Ogl W1185 SK2）のシーケンス分析を行った。Ogl W1185 
SK1 と Ogl W1246 SK1 は一致した一方で，Ogl W1185 SK2 の 175-177 bp における
塩基配列は，Ogl W1246 SK2 とは異なって，OsSK2 および IRGC1015668 の SK2
と同様に TGC であった（Fig. 2-9）。  
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Fig. 2-1. O. sativa 浮稲と O. glumaepatula W1246 の段階的深水処理に対する伸長
反応の比較。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm 沈め，その後 2 日ごとに 5 cm
の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm とした。コントロールの植物体は，同
じ期間気中栽培した。処理開始時（Initial）と処理終了時（気中栽培，Air-grown；
深水処理，Submerged）に，主桿の草丈と節間長を測定した。データは，平均値  
± SE（n = 8）で示した。各グラフ中の破線は，最終的な水位を示す。  
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Fig. 2-2. O. sativa 浮稲と O. glumaepatula W1246 における主桿の節間数と最長節
間の長さに及ぼす段階的深水処理の影響。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm
沈め，その後 2 日ごとに 5 cm の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm とした。
コントロールの植物体は，同じ期間，気中栽培した。処理開始時（Initial）と処
理終了時（気中栽培，Air-grown；深水処理，Submerged）に，主稈の節間数と最
長節間の長さを測定した。データは，平均値  ± SE（n = 8）で示した。  
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Fig. 2-3. O. sativa 浮稲と O. glumaepatula W1246 における相対成長率（RGR）と
純同化率（NAR）に及ぼす段階的深水処理の影響。50 日齢の植物体を，2 日間
25 cm 沈め，その後 2 日ごとに 5 cm の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm で
あった。コントロールの植物体は，同じ期間，気中栽培した。RGR と NAR は，
乾物重の値と葉面積の値（Table 2-2）から求めた。データは，平均値  ± SE（n = 
8）で示した。グラフ中のアスタリスクは，気中栽培した植物体（コントロール）
と深水処理した植物体との間に有意差があることを示す（p < 0.05, Student’s 
t-test）。  
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Fig. 2-4. O. sativa 浮稲品種と O. glumaepatula W1246 における草丈（A）と節間長
（B）に及ぼす急速な深水処理の影響。50 日齢植物体を，1 日間 25 cm 沈めた後，
10 cm d-1，15 cm d-1，20 cm d-1 の速度で沈めた。コントロールの植物体は，同じ
期間気中栽培した。A：草丈の日変化。各時点でのデータは，平均値  ± SE（コ
ントロール，n = 4；深水処理，n = 6）で示した。SE を示すバーは，全て記号よ
りも小さかった。（B）主桿の節間長。データは，平均値  ± SE（コントロール，
n = 4；深水処理，n = 6）。グラフ中の異なる文字間では，Tukey’s HSD test に基
づいて有意差があることを示す（p < 0.05）。各グラフの破線は，水位を示す。  
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Fig. 2-5. O. sativa 栽培品種と O. glumaepatula W1246 の実生における草丈への冠
水処理の影響。14 日齢の植物体を 7 日間，水深 80 cm 下に沈めた。コントロー
ルの植物体は，同じ期間気中で栽培した。処理開始時（Initial）と処理終了時（気
中栽培，Air-grown；深水処理，Submerged）に，草丈を測定した。データは，平
均値  ± SE（n = 8）で示した。  
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Fig. 2-6. O. sativa 栽培品種と O. glumaepatula W1246 の実生における乾物重への
冠水処理の影響。14 日齢の植物体を水深 80 cm 下に沈めた。7 日間の冠水処理
後，処理した植物体を再び気中へと戻し，さらに 14 日間気中栽培した。各グラ
フ下部の黒い太線は，冠水処理期間を示す。グラフ中のアスタリスクは，冠水
解除後に植物体が枯死したことを示す。コントロールの植物体は，同じ期間，
気中で栽培した。各時点（0 d，7 d，21 d）でのデータは，平均値  ± SE（n = 8）
で示した。  
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Fig. 2-7. O. sativa 栽培品種と O. glumaepatula W1246 の成熟植物体における冠水
処理あるいは部分的深水処理に対する伸長反応。70 日齢の植物体を，常に草丈
の約 70%沈めた（PS），あるいは，水深 170 cm 下に完全に沈めた（CS）。7 日間
の試験期間中，PS 処理では毎日水位を調節した。コントロールの植物体は，同じ期
間気中栽培した（Air）。処理開始時（Initial）と処理終了時（Air，PS，CS）に，
主桿の草丈と総節間長を測定した。データは，平均値  ± SE（Initial，n = 18；Air，
PS，CS，n = 6）で示した。グラフ中の異なる文字間では，Tukey’s HSD test に基
づいて，有意差があることを示す（p < 0.05）。  
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Fig. 2-8. O. glumaepatula W1246 における SK1 遺伝子と SK2 遺伝子の分析。O. 
sativa 浮稲（HAII）と O. glumaepatula W1246 系統からゲノム DNA を調製し，SK1
と SK2 のプライマーを用いて PCR 分析を行った。O. glumaepatula の結果は，独
立した試験を 3 反復行うことで確認した。プライマーセットと PCR 条件は Table 
2-1 に示した。  
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SK1 の gDNA アラインメント 
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SK1 のアミノ酸配列アラインメント 
 
 
Fig. 2-8. O. glumaepatula の推定 SK1 遺伝子のゲノム配列。O. glumaepatula 系統（W1246，W1185）において，O. glumaepatula 
W1246 SK1 オーソログの増幅を Table 2-1 に示したプライマーを用いた PCR により行い，得られた PCR 産物でシークエ
ンス分析を行った。  
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SK2 の gDNA アラインメント 
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SK2 のアミノ酸配列アラインメント 
 
 
Fig. 2-9. O. glumaepatula の推定 SK2 遺伝子のゲノム配列。O. glumaepatula 系統（W1246，W1185）において，O. glumaepatula 
W1246 SK2 オーソログの増幅を Table 2-1 に示したプライマーを用いた PCR により行い，得られた PCR 産物でシークエ
ンス分析を行った。gDNA アラインメントにおいて，イントロンであると予想される部分を小文字で記した。  
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Table 2-1. PCR に用いたプライマー  
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Table 2-2. O. sativa 浮稲と O. glumaepatula W1246 における乾物重と葉面積への段
階的深水処理の影響。50 日齢の植物体を，まず 2 日間 25 cm 沈め，その後 2 日
ごとに 5 cm の速度で沈めた。最終的な水位は 165 cm とした。コントロールの
植物体は，同じ期間，気中栽培した。データは，平均値  ± SE（n = 8）で示した。  
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考察  
 
本研究で用いたアマゾン川流域に生息する O. glumaepatula W1246 は，標準的な
水位上昇処理（5 cm d-1）を行った際に，高い節間伸長をもつ O. sativa 浮稲品種  
HAII と同等の総節間長の増大を示した（Fig. 2-1）。深水下での浮稲の総節間長
の増大は，節間数の増大と増大した節間の伸長によってもたらされる（Kihara et 
al. 1962）。標準的な水位上昇処理を行った O. glumaepatula 系統の植物体は，浮
稲品種と同様に，節間数の増大と節間の伸長を示した（Fig. 2-2）。したがって，
アマゾンの O. glumaepatula 系統は，浮稲品種と同様に，節間数の増大と節間伸
長の促進に基づいた総節間長の増大によって，洪水を回避することが明らかと
なった。また，深水処理した O. glumaepatula W1246 植物体の葉面積は，気中栽
培した植物体の葉面積と比較して著しく小さい（Table 2-2）一方で，RGR は気
中栽培と深水処理で差がなかった（Fig. 2-3）。加えて，深水処理した O. 
glumaepatula 植物体における NAR は，気中栽培した植物体よりも高い値を示し
た（Fig. 2-3）。以上の結果から，この O. glumaepatula 系統が，深水下で低下し
た葉面積で，効率的に光合成できることが強く示唆される。O. sativa 浮稲 HAII
も同様の結果を示した。  
 短期間の急速な水位上昇処理（8 日間の 20 cm d-1 の速度での水位上昇処
理）において，O. glumaepatula W1246 と浮稲 HAII は，急速な節間伸長によって，
葉の一部を水面上に維持した（Fig. 2-4）。最終的な O. glumaepatula の草丈およ
び節間長は，浮稲 HAII のそれらを上回った。これらの結果から，O. glumaepatula 
W1246 は，深水下での高い節間伸長能力をもつ浮稲品種に匹敵するかそれ以上
の能力を有することが明らかになった。第 1 章において，O. grandiglumis の 2
系統は，8 日間の 20 cm d-1 の急速な水位上昇速度に節間伸長の速度が追いつか
ず水没し，冠水下での成長抑制を示した。同地域に生息するにも関わらず，O. 
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glumaepatula と O. grandiglumis で，このように洪水回避能力に違いがあること
は非常に興味深い。  
 Hattori et al.（2009）によって，浮稲に深水下での節間伸長能力を付与す
る遺伝子，SNOKEL1（SK1）と SNOKEL2（SK2）が同定され，これらの遺伝子
はエチレン応答因子（ERF）ドメインを持つことが示された。SK1 と SK2 の両方
を持つ O. rufipogon W0120 は浮稲性を示した一方で，SK1 のみを持つ O. nivara 
W0106 は浮稲性を示さなかったことから，Hattori et al.（2009）は，節間伸長能
力の付与に SK2 が必要不可欠であると結論づけた。また，SK1 のみを持つ，あ
るいは SK2 のみを持つ形質転換イネよりも，SK1 と SK2 の両方を持つ形質転換
イネの方がより大きな伸長を示したことから，SK1 は伸長能力の強化に関わる
と考えられる（Hattori et al. 2009）。彼らはその論文の中で，O. glumaepatula（IRGC 
105668）は，SK2 遺伝子と SK2-like 遺伝子を持っているが，SK1 遺伝子を持たな
いことを報告した。本研究で行ったゲノム DNA の PCR 分析により，アマゾン
の O. glumaepatula W1246 は，IRGC 105668 とは異なり，SK1 遺伝子と SK2 遺伝
子の両方を有することが明らかとなった（Fig. 2-8）。また，O. glumaepatula W1246
において，試験した複数の条件で SK2-like 遺伝子の増幅がみられなかったこと
から，この系統は SK2-like 遺伝子をもたない可能性が示唆される。以上のこと
から，アマゾンの O. glumaepatula における深水が誘導する節間伸長は，浮稲と
同様に，SKs 遺伝子によって媒介されると考えられた。しかしながら，Ogl W1246 
SK2 では，175-177 bp の塩基配列が TGA（終止コドン）であるため（Fig. 2-10），
この遺伝子が機能しない可能性が示唆された。それゆえ，アマゾンの O. 
glumaepatula においては，浮稲とは異なって，SK 遺伝子とは独立した節間伸長
を誘導するメカニズムが存在している可能性がある。  
 O. glumaepatula W1246 の実生は，冠水下でそのシュート成長を促進し
（Fig. 2-5），冠水解除後に再成長することなく枯死した（Fig. 2-6）。成熟植物体
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を冠水処理したところ，O. glumaepatula W1246 と O. sativa 浮稲は，急速な節間
伸長により，葉の一部を水面上に出した（ Fig. 2-7）。このことから， O. 
glumaepatula は，O. grandiglumis（第 1 章で示したように，洪水の水位によって
回避反応と静止反応を選択する）とは異なり，洪水の水位に関わらず，回避反
応によってのみ洪水を生延びるようだ。  
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第 2 節 O. glumaepatula の洪水適応メカニズムに関する研究  
 
本節では，茎切片を用いた系により，アマゾン川に生息する O. glumaepatula 系
統 W1246 の部分的深水下での急速な節間伸長を誘導する環境因子について調査
した。加えて，O. glumaepatula 実生の冠水下でのシュート伸長に，エチレンや
低酸素が関与しているのかを調査した。  
 
材料および方法  
供試材料  
アマゾン野生イネ種 O. glumaepatula W1246，O. saitva の indica 栽培品種の 2 系
統，Habiganj Amazn II（HAII，高い伸長能力をもつ浮稲品種），Flood Resistant 13A
（FR13A，洪水耐性イネ品種）を用いた。第 1 章  第 2 節と同様にして，2-5 cm
の最上位節間を含む 16 cm の茎切片（節下 2 cm，節上 14 cm）を実験に用いた。
全ての実験は，27°C，蛍光灯下（40 µmol (photons) m-2 s-1）で行った。  
 
茎切片に対する処理  
深水処理，エチレン処理，低酸素処理は，第 1 章  第 2 節に述べた方法で行った。
エチレン作用阻害剤処理は，基部におもりをつけた茎切片を 0.2 mM，1.0 mM，
3.0 mM のチオ硫酸銀錯塩（STS）溶液で満たした高さ 50 cm のプラスチック容
器（直径 5 cm）内に沈めることで行った。3 日間の阻害剤処理後に節間伸長量
を測定した。  
 
実生に対する処理  
第 1 章  第 2 節と同様にして，相対湿度 100%のエチレンフリー空気を 300 mL 
min-1 で通気したプラスチック容器（高さ 60 cm，直径 20 cm）内で，実生を第 2
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葉期まで栽培した。エチレン処理では，エチレンを付加した（10 µL L-1）100% RH
空気を通気した。低酸素処理では，100% RH の 3% O2，0.04% CO2，97% N2（v/v）
の混合ガスを通気した。コントロールはエチレンフリー条件を維持した。冠水
処理は，実生を栽培していた容器に蒸留水を満たすことで行った。本試験は，
27°C，蛍光灯下（30 µmol (photons) m-2 s-1）で 4 日間行った。  
 
RNA 抽出および発現解析  
発現解析を行うために，茎切片を 1 日間，深水処理あるいはエチレン処理，低
酸素処理を行い，処理後にシュート組織を液体窒素で直ちに凍結し，実験に用
いるまで– 70°C で保存した。処理条件は，上述した各試験と同様である。コン
トロールは，エチレンフリー空気の通気条件下で培養した。Total RNA の調製は，
RNeasy Plant Mini Kit（Qiagen）を用いて，説明書に従って行った。cDNA 合成
は，1 µg の Total RNA を使用して，Omniscript RT Kit（Qiagen）を用いて，説明
書に従って行った。RT-PCR 反応液は，0.2 µM プライマー，50 ng cDNA を含む
計 50 µL を，Ex Taq Hot Start Version（TaKaRa）を用いて調製した。SK1 遺伝子
および SK2 遺伝子の発現解析を行うために，以下に示す遺伝子特異的プライマ
ー を 用 い た ： SK1 ， forward  5’-ATGTGCGGAGGTTGTCTCAT-3’ / reverse 
5’-TCGTAGCGACAGCCGTACTG-3’；SK2， forward 5’-CACTGGAGGCAACGAATG-3’ / 
reverse 5'-CTACTGATCATGGTTGGCGC-3’。ACTIN1 をコントロールとして用いた：
forward 5’- ACAGGTATTGTGTTGGACTC-3’ / reverse 5’-GCTTAGCATTCTTGGGTCC-3’。 
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結果  
 
深水処理下での節間伸長量と節間空隙内エチレン濃度  
O. sativa 浮稲において，深水下で蓄積したエチレンが，浸水した浮稲の急速な
節間伸長を誘導するシグナル伝達カスケードの最初の引金だと考えられている。
O. glumaepatula W1246 茎切片を冠水処理すると，気中で培養したものと比較し
て，節間伸長が 20 倍以上に促進され（Fig. 2-11A），節間空隙内エチレン濃度が
著しく増大した（Fig. 2-11B）。O. glumaepatula W1246 と O. sativa 浮稲品種 HAII
の茎切片は共に，冠水下での節間伸長と節間空隙内へのエチレン蓄積を示した
が，冠水下での節間空隙内に蓄積したエチレンの濃度は，O. glumaepatula W1246
で HAII の約 3 倍と大きかった。冠水処理とは異なって，部分的深水処理による
節間の伸長促進はみられず（Fig. 2-11A），節間空隙内へのエチレン蓄積量は，
気中で培養した茎切片のそれとほとんど差がなかった(Fig. 11B)。気中処理にお
いて，湿度の違い（相対湿度 40% あるいは 100%）は，節間伸長と節間空隙内
エチレン濃度に影響を与えなかった（Fig. 2-11）。  
 
節間伸長に及ぼすエチレン，ジベレリン，低酸素の影響  
エチレン（10 µL L-1）処理は，浮稲 HAII において，深水処理と同等の節間伸長
を導いた（Fig. 2-12）。一方で，O. glumaepatula W1246 におけるエチレンが誘導
する節間伸長は，深水処理の 30%以下であった（Figs. 2-12）。エチレン濃度によ
る反応の違いがあるのかどうか調査するために，1，3，10 µL L-1 のエチレンを
含む空気下で茎切片を培養した。いずれのエチレン濃度においても，O. 
glumaepatula W1246 のエチレンによる節間伸長量は，深水処理による節間伸長
量の 50%未満であった（Fig. 2-13）。また，エチレン作用阻害剤である STS 溶液
を用いて茎切片を深水処理したところ，浮稲 HAII の節間伸長量は，1 mM の STS
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溶液で約 60%にまで抑制され，3 mM の STS 溶液で約 40%にまで抑制されたの
に対して，O. glumaepatula W1246 の節間伸長量は，3 mM の STS 溶液でもほと
んど影響を受けなかった（Fig. 2-14）。GA（10 µM）処理は，O. glumaepatula と
浮稲 HAII の両方において，顕著に節間伸長を促進した（Fig. 2-12）。  
 100% RH の低酸素条件下（3% O2，0.04% CO2，97% N2 (v/v)の混合ガス
通気条件下）で培養すると，O. glumaepatula W1246 と浮稲  HAII の茎切片にお
いて，深水処理と同等の節間伸長を誘導した（Fig. 2-15A）。エチレン生合成阻
害剤であるアミノオキシ酢酸（AOA）の添加は，両茎切片における低酸素に対
する伸長反応に影響を及ぼさなかった（Fig. 2-15A）。これらの茎切片の節間組
織からのエチレン発生量を測定したところ，低酸素条件下で培養した茎切片に
おいて，節間組織からのエチレン生産速度が増大した一方で，AOA 処理によっ
て，エチレン生産は気中で培養したコントロールの茎切片よりも低く抑えられ
た（Fig. 2-15B）。  
 
アマゾンの O. glumaepatula における SKs 遺伝子の発現  
O. sativa 浮稲において，深水やエチレンによって SK1 遺伝子と SK2 遺伝子が誘
導されることが知られている（Hattori et al. 2009）。本研究で用いたアマゾン川
に生息する O. glumaepatula W1246 において，深水処理およびエチレン処理は，
SK1 遺伝子の発現を顕著に増大させた（Fig. 2-16）。また，低酸素処理した O. 
glumaepatula W1246 の SK1 発現は，コントロールのそれよりも増大する傾向に
あった。一方で，SK2 遺伝子の発現は，エチレン処理によってほとんど増大せ
ず，深水処理や低酸素処理によっては，SK2 発現は誘導されなかった（Fig. 2-16）。 
 
実生のシュート伸長における深水とエチレンの影響  
O. sativa の冠水耐性イネおよび非冠水耐性イネ FR13A，O. glumaepatula W1246
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の実生において，冠水とエチレンのシュート伸長反応への影響を比較した。4 日
間の冠水により，O. sativa 非冠水耐性イネ HAII 実生は，気中栽培した実生の約
2 倍のシュート伸長を示し，O. glumaepatula W1246 の実生は，約 6 倍のシュー
ト伸長を示した（Fig. 2-17）。一方で，冠水耐性イネ FR13A は，冠水によるシュ
ート伸長を示さなかった。4 日間のエチレン処理によって，非冠水耐性イネ
（HAII）の実生は，冠水処理した実生と同程度のシュート伸長を示した（Fig. 
2-17）。しかしながら，冠水耐性イネ FR13A と O. glumaepatula の実生において，
エチレンは，シュート伸長に影響を及ぼさなかった。  
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Fig. 2-11. O. sativa 浮稲 HAII と O.glumaepatula W1246 の茎切片の節間伸長（A）
および節間空隙内エチレン濃度（B）に及ぼす部分的深水処理と冠水処理の影響。
16 cm 茎切片を用いて，部分的深水処理と冠水処理を行った。部分的深水処理で
は，常に茎切片の上端 1 cm が水面上に出るように茎切片を沈めた。気中処理で
は，40 mL 蒸留水を入れた 100 mL ビーカーに茎切片を垂直に立て，相対湿度 40%
（40% RH）あるいは 100% RH のエチレンフリー空気通気下で茎切片を培養した。
処理 3 日後，節間空隙内ガスをサンプリングし，ガスクロマトグラフィを用い
てエチレン濃度を測定した。データは，平均値  ± SE（n = 6）で示した。図中の
異なる文字間では，Tukey’s HSD test に基づいた有意差（p < 0.05）があることを
示す。  
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Fig. 2-12. O. sativa 浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 の茎切片の節間伸長に及
ぼすエチレンおよび GA の影響。伸長節間（2-5 cm）を含む 16 cm 茎切片を，40 
mL の蒸留水あるいは 10 µM GA3 溶液を入れた 100 mL ビーカーに垂直に立て，
相対湿度 100%のエチレンフリー空気通気条件下で 3 日間培養した。エチレン処
理を行うために，10 µL L-1 エチレンを含む 40% RH あるいは 100% RH の空気を
通気した。データは，平均値  ± SE（n = 6）で示した。図中の異なる文字間では，
Tukey’s HSD test に基づいた有意差（p < 0.05）があることを示す。  
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Fig. 2-13. O. sativa 浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 の茎切片の節間伸長にお
よぼす異なるエチレン濃度の影響。伸長節間（2-5 cm）を含む 16 cm 茎切片を，
40 mL の蒸留水を入れたビーカーに茎切片を立て，ビーカーを高さ 60 cm，直径
20 cm のプラスチック容器の底に置いた。エチレン濃度の影響を調査するために，
プラスチック容器内のエチレン濃度が 1，3，10 µL L-1 になるように，エチレン
ガスを注入し，プラスチック容器を密閉した。エチレンフリー条件を得るため
に，KMnO4 でコーティングしたアルミナ（直径 2-4 mm）30 g を容器内に入れ，
プラスチック容器を密閉した。プラスチック容器内のエチレン濃度は，ガスク
ロマトグラフィにより確認した。3 日間の処理後に，節間伸長量を測定した。デ
ータは，平均値  ± SE（HAII，n = 3；W1246，n = 5）で示した。図中の異なる文
字は，Tukey’s HSD test に基づいた有意差（p < 0.05）があることを示す。  
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Fig. 2-14. O. sativa 浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 の茎切片における深水下
での節間伸長に及ぼすエチレン作用阻害剤処理の影響。伸長節間（2-5 cm）を含
む 16 cm 茎切片を，異なる濃度の STS 溶液（0.2，1.0，3.0 mM）で満たした高さ
60 cm，直径 20 cm のプラスチック容器の底に茎切片を沈めることで行った。3
日間の処理後に，節間伸長量を測定した。データは，平均値  ± SE（n = 6）で示
した。    
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Fig. 2-15. O. sativa 浮稲 HAII と O. glumaepatula W1246 の茎切片の節間伸長（A）
と節間組織のエチレン生合成（B）に及ぼす低酸素処理の影響。伸長節間（2-5 cm）
を含む 16 cm 茎切片を，40 mL の蒸留水あるいは 1 mM AOA 溶液を入れた 100 mL
ビーカーに垂直に立て，相対湿度 100%（100% RH）のエチレンフリー空気通気
条件下あるいは低酸素ガス通気条件下で 3日間培養した。低酸素処理は，3% O2，
97% N2，0.04% CO2 の混合ガスを通気することで行った。3 日間の処理後，茎切
片基部から 2 cm の節間組織を切り出し，1 mL 蒸留水を入れた 10 mL 試験管に，
切り出した節間組織を入れて密封した。密封後 0 h，2 h，4 h 後に，容器内に蓄
積したエチレン濃度を測定し，エチレン生合成量を計算し求めた。データは，
平均値  ± SE（節間伸長量，n = 6；エチレン生合成量，n = 3）で示した。  
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Fig. 2-16. アマゾンの O. glumaepatula における深水処理あるいはエチレン処理，
低酸素処理した茎切片の SKs 遺伝子発現。発現解析を行うために，茎切片を以
下の条件で１日間培養した：コントロール，相対湿度 100%（100% RH）のエチ
レンフリー空気を通気した；深水処理，蒸留水で満たした高さ 50 cm のプラス
チック容器（直径 5 cm）内に沈めた；エチレン処理，100% RH のエチレン付加
空気（10 µL L-1）を通気した；低酸素処理，100% RH の混合ガス（3% O2，97% 
N2，0.04% CO2）を通気した；低酸素処理+エチレン生合成阻害剤添加，低酸素
条件下で，1 mM アミノオキシ酢酸（AOA）溶液を茎切片基部から与えた。RT-PCR
による遺伝子発現は，遺伝子特異的プライマーを用いて行った。OsACTIN1
（ACTIN1）をコントロールとして用いた。  
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Fig. 2-17. O. sativa 冠水耐性イネと非冠水耐性イネ，O. glumaepatula W1246 の実
生におけるシュート伸長に及ぼす冠水処理とエチレン処理の影響。冠水耐性イ
ネ品種として FR13A，非冠水耐性イネ品種として HAII を用いた。第 2 葉期実生
を，相対湿度 100%（100% RH）のエチレンフリー空気通気条件下，エチレン付
加空気（10 µL L-1）通気条件下，低酸素ガス（3% O2，97% N2，0.04% CO2）通
気条件下，冠水条件下で 4 日間培養した。データは，平均値  ± SE（n = 7-9）で
示した。  
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考察  
 
浮稲（O. sativa）茎切片と O. glumaepatula W1246 茎切片の両方において，部分
的深水処理（茎切片上端 1cm を水面から出して処理を開始した）は，節間伸長
と節間空隙内へのエチレン蓄積の両方を誘導しなかった（Fig. 2-11）。一方で，
両茎切片において，冠水処理は，節間伸長を促進し（Fig. 2-11A），節間空隙内
への顕著なエチレン蓄積が認められた（Fig. 2-11B）。第 1 節で述べたように，
O. glumaepatula W1246 と O. sativa 浮稲 HAII の無傷植物体は，段階的な水位上
昇処理条件下において，同様の節間伸長様式を示した。本試験で行った O. sativa
浮稲と O. glumaepatula W1246 の茎切片への部分的深水処理は，節間伸長を促進
せずに，冠水処理によって節間伸長が誘導された（Fig. 2-11A）。無傷植物体に
おける結果と茎切片における結果のこのような相違は，節間空隙内へのエチレ
ン蓄積レベルの違い（Fig. 2-11B）によって説明できると考えられる。以上のこ
とを考慮すると，アマゾン川流域に生息する O. glumaepatula W1246 の節間伸長
は，浮稲の節間伸長と同様に，節間空隙内に蓄積するエチレンによって誘導さ
れる可能性がある。  
 O. glumaepatula W1246 の節間伸長が，エチレンによって誘導されるのか
どうかを調査するために，エチレン（10 µL L-1）を付加した空気下で茎切片を培
養した。しかしながら，エチレンによる節間伸長（Figs. 2-12，2-13）は，冠水
下での節間伸長（Fig. 2-11A）の 30%以下と小さかった。一方で，浮稲において
は，エチレンによって冠水下と同等の節間伸長がみられた。加えて，エチレン
作用阻害剤の溶液を用いた深水処理は，O. glumaepatula W1246 の節間伸長にほ
とんど影響を及ぼさなかったのに対して，浮稲の節間伸長を顕著に抑制した（Fig. 
2-14）。エチレンとは異なり，ジベレリン（GA）は，浮稲の節間伸長促進を最終
的に誘導する因子であると考えられている（Azuma et al. 1991，1997）。本研究
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で用いた O. glumaepatula W1246 においても，GA は節間伸長を顕著に誘導した
（Fig. 2-12）。これらの結果は，O. sativa 浮稲とアマゾンの O. glumaepatula との
間で，エチレンに対する反応性が異なることを示し，GA に対する反応性は両方
の種において共通であることを示す。  
 第 1 章でも述べたように，低酸素が，水中の浮稲節間におけるエチレン
レベル上昇の 1 つの要因であるが，低酸素がエチレン反応経路とは別に単独で，
節間伸長を促進することが示唆されている（Azuma et al. 2001）。O. glumaepatula 
W1246 において，エチレンによる節間伸長は，深水による節間伸長の 30%以下
であった（Fig. 2-12）。このことから，O. glumaepatula の深水下での節間伸長に，
エチレンは部分的な役割しか果たさないことが示唆される。それゆえ，O. 
glumaepatula の深水によって誘導される節間伸長に，低酸素が関与しているのか
どうか調査した。O. glumaeptula W1246 の茎切片において，低酸素（3% O2）処
理は，深水処理に匹敵する節間伸長を誘導した（Figs. 2-12，2-15）。また，O. 
glumaepatula W1246 においても，低酸素によってエチレンの生合成量は増大す
るが，阻害剤によって生合成を阻害しても，節間伸長には影響しなかった（Fig. 
2-15）。これらの結果は，低酸素が，アマゾンの O. glumaepatula 系統の深水下で
の節間伸長において主要な役割を担っていることを示す。  
 Hattori et al.（2009）は，Oryza rufipogon W0120（SK1 と SK2 の両遺伝子
を持つ）と O. glumaepatula IRGC 105668（SK2 を持つ）は，深水下で節間伸長を
促進する一方で，Oryza nivara（O. rufipogon と分類される場合もある）W0106
（SK1 を有するが SK2 を欠損している）は，深水下で節間伸長を誘導しないこ
とから，SK2 遺伝子が浮稲性の付与に重要であることを示唆した。本研究で用
いたアマゾンの O. glumaepatula W1246 は，第 1 節で述べたように，高い節間伸
長能力を示す O. sativa 浮稲品種と同等以上の伸長能力を示し，SK1 遺伝子と SK2
遺伝子の両方を持っている。しかしながら，O. glumaepatula W1246 の SK2 遺伝
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子（Ogl W1246 SK2）は，175-177 bp に終止コドンをコードしており，機能を欠
損している可能性がある（第 1 節）。加えて，SK2 遺伝子の発現は，深水処理に
よって誘導されなかった（ Fig. 2-16）。これらの結果から，アマゾンの O. 
glumaepatula 系統の深水下での節間伸長は，SKs 遺伝子とは異なるメカニズムに
よって制御されている可能性が強く示唆された。アマゾンの O. glumaepatula の
節間伸長を誘導する分子生物学的メカニズムを解明するには，さらなる研究が
必要である。  
 アマゾンの O. glumaepatula と同地域に生息する O. grandiglumis の実生は，
O. sativa 冠水耐性イネ（FR13A）の実生と同様に，冠水下でシュート成長の抑制
を示した（第 1 章）。しかしながら，O. glumaepatula W1246 の実生は，冠水下で
O. sativa 冠水非耐性イネ（HAII）と同様に，シュート成長を促進した（Fig. 2-17）。
一般に，O. sativa 実生のシュート伸長は，高湿度環境下で外生エチレン処理に
よって促進される  (Azuma et al. 2007)。これと一致して，O. sativa 冠水非耐性イ
ネ（HAII）の実生において，エチレンはシュート伸長を誘導した（Fig. 2-17）。
一方で，エチレンは，O. glumaepatula 実生のシュート成長に影響を及ぼさなか
った。これらの結果は，O. glumaepatula 実生の深水が誘導するシュート伸長に，
エチレンが関与していないことを示す。O. glumaepatula W1246 の茎切片におい
て，低酸素（3% O2）が節間伸長を誘導した（Fig. 2-15）。それゆえ，深水が誘導
する低酸素環境が，この種の実生の伸長促進をもたらす可能性が考えられた。
しかしながら，低酸素による O. glumaepatula W1246 実生のシュート伸長の促進
はみられなかった（ Fig. 2-17）。それゆえ，アマゾン川流域に生息する O. 
glumaepatula の深水下での伸長を誘導する因子は，低酸素とエチレン以外の因子
であると言えるが，その因子は現段階では不明である。  
 本試験において，アマゾン野生イネ O. glumaepatula の深水下での節間伸
長が，O. sativa 浮稲とは異なり，エチレンが主要な調節因子ではないことを示
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した。加えて，水中での低酸素環境が，O. glumaepatula の節間伸長（回避反応）
を主に誘導することを示した。また，O. glumaepatula 実生は，O. sativa 冠水非
耐性イネと同様に，冠水下でシュート成長を促進するが，そのシュート成長が，
エチレンや低酸素以外の未知のシグナルによって誘導されることが分かった。
O. glumaepatula 実生の冠水下でのシュート成長を誘導する因子を明らかにする
には，さらなる研究が必要である。  
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第 2 章 摘要  
 
本研究では，アマゾン川洪水地帯に生息する O. glumaepatula の洪水適応様式に
ついて調査した。段階的な深水処理を行ったところ，O. glumaepatula 成熟植物
体は，水位上昇速度と同様に節間伸長を示した。また，O. glumaepatula 実生と
成熟植物体は，O. grandiglumis とは異なり，冠水下で伸長成長の促進を示した。
加えて，O. glumaepatula 成熟植物体の冠水下での節間伸長量は，節間伸長能力
の高い O. sativa 浮稲品種に匹敵する，あるいは，それ以上であった。次に，O. 
sativa 浮稲の洪水回避反応に関与する SKs 遺伝子が，アマゾンの O. glumaepatula
においても存在するのかどうかを調査した。その結果，O. glumaepatula W1246
が SK1 遺伝子・SK2 遺伝子の両方を持つことが分かった。しかしながら，SK2
遺伝子は 175-177 bp に終止コドンを含んでおり，機能を欠損している可能性が
ある。これらの結果は，アマゾンの O. glumaepatula は，O. sativa 浮稲と同様に，
節間伸長に基づいた回避反応によってのみ洪水を回避する一方で，その回避反
応を媒介するメカニズムは，O. sativa 浮稲のそれとは異なっている可能性を示
唆する。  
 次に，O. glumaepatula の深水下での節間の伸長反応が，O. sativa 浮稲と
同様であったことから，O. glumaepatula の洪水回避反応を誘導する因子が，エ
チレンであるのかどうかを調査した。O. glumaepatula 成熟植物体から切り出し
た茎切片において，冠水処理は，節間空隙内エチレンレベルを大きく増大させ，
この時，節間伸長も誘導された。しかしながら，エチレンは O. glumaepatula の
節間伸長を部分的にしか誘導しなかった。加えて，エチレンは，アマゾンの O. 
glumaepatula W1246 の SK2 遺伝子（Ogl W1246 SK2）をわずかにしか誘導しなか
った。次に，O. glumaepatula の深水下での節間伸長と低酸素の関係を調査した
ところ，低酸素によって，深水処理と同等の節間伸長の誘導が認められた。こ
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れらの結果は，O. glumaepatula 成熟植物体における深水下での節間伸長は，O. 
sativa 浮稲のそれとは異なり，エチレンによって誘導されるのではなく，水中で
の低酸素条件によって誘導されることを示す。  
 最後に，アマゾンの O. glumaepatula の実生における冠水下でのシュート
伸長にエチレンが関与しているのかどうかを調査した。O. glumaepatula 実生へ
のエチレン処理は，O. sativa 栽培品種（冠水非耐性）とは異なり，シュート伸
長を誘導しなかった。加えて，成熟植物体において節間伸長を誘導する低酸素
も，実生のシュート伸長を誘導しなかった。それゆえ，アマゾンの O. 
glumaepatula の実生における冠水下でのシュート伸長は，O. sativa 栽培品種とは
異なるメカニズムによって制御されているのかもしれない。  
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総合考察 
 
植物は，人や動物とは異なって行動による逃避ができない。それゆえ，植物は，
生育・生存に不利な環境条件（環境ストレス）下を生き抜くための様々な適応
メカニズムを獲得してきた。環境ストレスとして，乾燥ストレスや塩ストレス，
高温・低温ストレスがよく知られており，これらの環境ストレスに関する研究
成果は，作物の品種改良に活かされている。洪水もまた，環境ストレスの 1 つ
である。近年，地球温暖化により，世界各地で洪水の発生頻度が増加しており，
食糧生産への悪影響が懸念されている。  
 本研究では，アマゾン川流域に生息する野生イネ種 Oryza grandiglumis
および Oryza glumaepatula のいくつかの系統を用いて，まず，これらの種の洪水
適応様式について調査した。緩やかな水位上昇（5 cm d-1）下で，O. grandiglumis
と O. glumaepatula の成熟植物体は，O. sativa 浮稲と同様の節間伸長を示した。
しかしながら，急速な水位上昇（> 15 cm d-1）下で，O. grandiglumis は，O. sativa
浮稲品種や O. glumaepatula とは異なり完全に水没し，その伸長成長を抑制した。
一方，急速な水位上昇下で，O. glumaepatula は，浮稲と同等かそれ以上の節間
伸長を示した。冠水下において，O. grandiglumis は，O. sativa 冠水耐性イネのよ
うに伸長成長の抑制（静止反応）を示したのに対して，O. glumaepatula は節間
伸長（成熟植物体）とシュート伸長（実生）による回避反応を示した。以上の
結果から，O. grandiglumis は，洪水の状況にあわせて，2 つの正反対の洪水適応
反応（回避反応と静止反応）を選択することが明らかとなった。一方，アマゾ
ンの O. glumaepatula は，回避反応によってのみ洪水に適応しており，その節間
伸長に基づく洪水回避能力は，高い節間伸長能力を有する O. sativa 浮稲品種と
同等かそれ以上であることが分かった。  
 なぜ，アマゾン川流域で共存する O. grandiglumis と O. glumaepatula で，
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このような洪水適応戦略の違いが生じたのだろうか。おそらくは，これらの繁
殖様式の違いに起因していると考えられる。O. grandiglumis は，CCDD ゲノムを
もつ多年生の四倍体種であり，無性生殖によって各節から発生した不定芽で主
に繁殖する（森島  2003）。したがって，O. grandiglumis は，必ずしも種子生産を
する必要がなく，減水期までの間に組織が死に至らない限りは繁殖に影響がな
いために，2 つの洪水適応戦略を選択する能力を獲得したのではないだろうか。
CC ゲノムをもつ多年生の二倍体種である Oryza rhizomatis と Oryza eichingeri に
おいても冠水耐性を示す系統が報告されている（Niroula et al. 2012）ことを考慮
すると，O. grandiglumis が冠水耐性を示すことは，後に述べるように CC ゲノム
が関係している可能性が考えられる。ただし，2 つの CC ゲノム種の成熟植物体
が，部分的深水下で節間伸長を示すかどうかは明らかではない。AA ゲノムをも
つ二倍体種であるアマゾンの O. glumaepatula は，有性生殖によって種子生産を
行い，水中に落ちた種子が減水期に川岸で発芽することで繁殖する。したがっ
て，O. glumaepatula は，種子生産のために植物体上部を水面上に維持する必要
があるために，回避戦略のみを獲得したと考えられる。O. sativa においては，
冠水耐性イネが認められているが，今日まで，一年生の O. glumaepatula におい
て冠水耐性を有する系統の存在は確認されていない。もしかすると，アマゾン
川の水深が比較的浅い川岸などに生息する O. glumaepatula 系統の中に，冠水耐
性を示す系統が存在するのかもしれない。  
 アマゾンの O. grandiglumis および O. glumaepatula における洪水適応様式
についての調査から，O. grandiglumis は，洪水の状況にあわせて，2 つの正反対
の洪水適応反応を選択すること，一方で O. glumaepatula は，節間伸長に基づく
洪水回避能力のみを有することが分かった。そこで，次に，O. sativa 浮稲ある
いは冠水耐性イネのそれぞれの洪水適応反応に関与する遺伝子が， O. 
grandiglumis と O. glumaepatula において存在するのかどうかを調査した。O. 
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grandiglumis においては，冠水耐性に関与する SUB1A 遺伝子と浮稲性の付与に
関与する SK1 遺伝子・SK2 遺伝子のどちらも検出できなかった。したがって，
アマゾンの O. grandiglumis の浮稲性および冠水耐性は，SKs 遺伝子および SUB1A
遺伝子によって媒介されていないことが示された。 CC ゲノムをもつ O. 
rhizomatis の冠水耐性系統は，SUB1A を持たないが SUB1C 遺伝子（正確には
SUB1C-1-like 遺伝子）を持つことが示され，深水環境下では，この SUB1C タン
パク質が合成されないことが報告された（Niroula et al. 2012）。栽培イネにおい
て，SUB1C は冠水下で糖利用を促進することで伸長成長に関係していることが
示唆されており（Fukao et al. 2006），冠水下での O. rhizomatis 植物体において
SUB1C タンパク質が存在しないことが冠水耐性に関係している可能性がある。
本研究で用いた O. grandiglumis 系統も，O. rhizomatis の冠水耐性系統と同様に，
配列はかなり異なるが SUB1C 遺伝子（SUB1C-1-like 遺伝子）をもつ。それゆえ，
O. grandiglumis においても，冠水下での SUB1C タンパク質の欠如によって，シ
ュート伸長が起こらない可能性が考えられる。しかしながら，これまでに調査
された CC ゲノム群および CCDD ゲノム群に属する野生イネ種の全系統が冠水
耐性であり，冠水下でシュート伸長を示す系統（非冠水耐性系統）は知られて
いない。それゆえ，CC ゲノム群と CCDD ゲノム群に属する野生イネ種の系統が，
深水下でのシュート伸長誘導に寄与する遺伝子をもたない可能性も考えられる。
アマゾンの O. glumaepatula においては，浮稲性の付与に関与する SK1 遺伝子・
SK2 遺伝子の両方が検出されたが，その SK2 遺伝子（Ogl W1246 SK2）は，終止
コドンを含んでいるため，機能を欠損している可能性がある。これらの結果か
ら，O. glumaepatula は，O. sativa 浮稲と同様の節間伸長に基づいた回避反応に
よってのみ洪水を回避する一方で，その回避反応を媒介するメカニズムは O. 
sativa 浮稲のそれとは異なっている可能性が示唆される。本研究で用いたアマゾ
ンの O. glumaepatula 系統（W1246）とは別の Suriname に生息する多年生の系統
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W1185 において DNA 分析を行ったところ，SK1 遺伝子と正常な SK2 遺伝子をも
つことが分かった。しかしながら，この系統の節間伸長能力は，本研究で用い
た半矮性浮稲品種（T442-57）のそれを大きく下回る（置塩  2010）。以上のこと
からも，アマゾンの O. glumaepatula の節間伸長には，SKs 遺伝子以外のメカニ
ズムの存在が示唆される。アマゾンの O. glumaepatula の深水下の節間伸長を誘
導する遺伝子を明らかにするには，今後のさらなる研究が必要である。  
 次に，O. grandiglumis と O. glumaepatula の深水下での節間伸長に関与す
る因子を調査した。O. grandiglumis 成熟植物体から切り出した茎切片において，
冠水処理はほとんど節間伸長を誘導しなかったのに対して，部分的深水処理は
節間伸長を誘導した。このような茎切片における異なる水位条件下での節間伸
長反応の相違は，無傷植物体でみられた反応と一致する。このとき，冠水処理
によって，節間空隙内エチレンレベルが大きく増大したのに対して，部分的深
水処理によっては，エチレンがほとんど蓄積されなかった。加えて，エチレン
の添加は，その節間伸長にほとんど影響を及ぼさなかった。以上の結果から，
O. grandiglumis においては，O. sativa 浮稲とは異なって，エチレン以外の因子に
よって節間伸長が誘導されることが示唆される。O. grandiglumis の茎切片を，相
対湿度 100 %（100% RH）の空気下で培養すると，部分的深水処理と同等の節間
伸長がみられた。イネ植物体を水中に沈めると，シルバーレイヤーと呼ばれる
空気層が，水と植物体との間に形成される。この空気層は，周囲を水に覆われ
ているため， 100% RH に近い条件にあると考えられる。したがって，O. 
grandiglumis の節間伸長は，水中で形成される空気層の湿度条件によって誘導さ
れると考えられる。一方，アマゾンの O. glumaepatula の茎切片において，冠水
処理は，節間空隙内エチレンレベルを大きく増大させ，この時，節間伸長も誘
導された。しかしながら，エチレンの添加は O. glumaepatula の節間伸長を部分
的にしか誘導しなかった。また，エチレンは，O. glumaepatula の SK2 遺伝子（Ogl 
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W1246 SK2）をわずかにしか誘導しなかった。加えて，O. glumaepatula の深水下
での節間伸長と低酸素の関係を調査したところ，低酸素によって，深水処理と
同等の節間伸長の誘導が認められた。これらの結果は，アマゾンの O. 
glumaepatula における深水下での節間伸長は，エチレンではなく，主に水中での
低酸素条件によって誘導されることを示す。本研究によって，アマゾン川に生
息する O. grandiglumis と O. glumaepatula の両方において，エチレンとは異なる
因子が節間伸長を誘導することが明らかとなった。このことより，節間伸長の
シグナルとしてエチレンが機能しないのにも関わらず，これらの野生種が多量
のエチレンを生成・蓄積するのはなぜか，という疑問が生じる。エチレンはそ
の構造が単純な植物ホルモンであり，植物の幅広い生理反応に関与している。
通常，植物ホルモン量が増大して生理反応が起こると，負のフィードバックに
よってそのホルモンの生合成が抑制される。しかしながら，深水下の O. 
grandiglumis と O. glumaepatula においては，多量のエチレンが生成・蓄積され
たことから，負のフィードバックによるエチレン生合成の抑制が起きていない
ことが考えられる。したがって，前述のような多量のエチレン蓄積は，これら
のアマゾン野生イネ種の深水下での成長に，エチレンが関与していないことを
示唆する。ではなぜ，これらのアマゾン野生種は，エチレンを深水下での成長
反応のシグナルとして採用しなかったのだろうか。浮稲において，深水下での
エチレン生成・蓄積は，水中での低酸素によって誘導される（Kende et al. 1998）。
つまり，水中に沈んだイネ植物体は，エチレン生成に先立って低酸素条件に曝
される。O. grandiglumis および Oryza glumaepatula は，雨季（12 月-5 月）の増
水による年間洪水水位変化が 10 m 以上に達するアマゾン川氾濫原に生息してい
る（Piedade et al. 1991，Akimoto et al. 1998，森島  2001，2003）。一方で，O. sativa
浮稲はアジアの洪水地域に生息し，この地域での水位は 6 m までである（Catling 
1992）。このことから，アマゾン川での水位上昇は，アジア洪水地域での水位上
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昇よりも急激であると考えられる。したがって，急激な水位上昇に曝されるア
マゾン川においては，エチレンの蓄積までの時間が，これらの野生種の生存に
とって致命的になるものと思われる。それゆえ，エチレン生成に先立っておこ
る水中での高湿度条件（O. grandiglumis）や低酸素（O. glumaepatula）が，アマ
ゾン野生イネ種の深水下での成長に利用されているのではないだろうか。アマ
ゾン野生イネ種においての洪水適応反応におけるエチレンの作用を解明するに
は，さらなる研究が必要不可欠である。  
 最後に，O. grandiglumis と O. glumaepatula の実生における冠水下での成
長反応に関与する因子について調査した。O. grandiglumis の実生において，エチ
レン処理および冠水処理は，O. sativa 冠水耐性イネと同様に，シュート伸長を
誘導しなかった。 O. sativa 冠水耐性イネは SUB1A 遺伝子をもつが， O. 
grandiglumis は SUB1A 遺伝子をもたない。それゆえ，O. grandiglumis 実生にお
ける冠水耐性は，O. sativa 冠水耐性イネのそれとは異なるメカニズムによって
制御されていると考えられる。アマゾンの O. glumaepatula の実生において，エ
チレン処理は，O. sativa 栽培品種（冠水非耐性）とは異なり，シュート伸長を
誘導しなかった。加えて，成熟植物体において節間伸長を誘導する低酸素も実
生のシュート伸長を誘導しなかった。それゆえ，アマゾンの O. glumaepatula の
実生における冠水下でのシュート伸長は，O. sativa 栽培品種とは異なるメカニ
ズムによって制御されているのかもしれない。  
 本研究によって，アマゾン川流域に生息する O. grandiglumis が，1) 洪水
の状況にあわせて，2 つの正反対の洪水適応反応（回避反応と静止反応）を選択
すること，2) SKs 遺伝子および SUB1A 遺伝子とは異なる洪水適応メカニズムを
有する可能性が高いこと，3) 水中での植物体周囲の湿度によって，深水下での
節間伸長を制御していることを示した。また，アマゾンの O. glumaepatula が，
1) 高い節間伸長能力を有する O. sativa 浮稲品種に匹敵する，あるいはそれ以上
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の能力を有すること，2) SKs 遺伝子とは異なる洪水回避メカニズムを有する可
能性があること，3) 水中でもたらされる低酸素によって，深水下での節間伸長
を主に制御していることを示した。しかしながら，これらの野生イネ種におけ
る洪水適応メカニズムに関する研究は始まったばかりであり，未だ多くの謎が
残されている。その謎を解明するためには，今後のさらなる研究が必要である。  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  112
 
 
 
 
謝辞  
 
本研究を行うにあたり，ご指導を賜りました神戸大学大学院  農学研究科   
伊藤一幸  教授，東哲司  准教授，笹山大輔  助教に謹んで感謝の意を表します。
また，論文審査に携わって頂いた石井尊生  教授に深謝致します。  
 本研究において供試した O. grandiglumis RS8-H を始め，貴重な野生イネ種子
を提供して頂き，貴重な御助言を頂いた帯広畜産大学 秋本正博  准教授に感謝
の意を表します。  
 また，神戸大学農学部  熱帯有用植物学研究室の関係者各位に深謝致します。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  113
引用文献  
 
Abeles FB, Morgan PW, Saltveit ME Jr  (1992). Ethylene analysis and properties 
of the gas. In: Ethylene in Plant Biology, 2nd ed. San Diego: Academic Press. 
pp. 14-25 
Akimoto M, Shimamoto Y, Morishima H (1998). Population genetic structure of 
wild rice Oryza glumaepatula distributed in the Amazon flood area influenced by its 
life-history traits. Mol Ecol 7:1371-1381 
Ahmed MS, De Datta SK, HilleRisLambers D, Kanter D, Kyaw D, Ohta Y, 
Subiyanto S, Supapoj N (1977). Standard scoring system for measuring elongation 
ability of deep-water rice. In Proceedings of the workshop on deep-water rice, IRRI, 
Los Baños, Laguna, Philippines 
Azuma T, Hirano T, Deki Y, Uchida N, Yasuda T, Yamaguchi T (1995). 
Involvement of the decrease in levels of abscisic acid in the internodal elongation of 
submerged floating rice. J Plant Physiol 146: 323-328 
Azuma T, Hatanaka T, Uchida N, Yasuda T (2003). Interactions between abscisic 
acid, ethylene and gibberellin in internodal elongation in floating rice: the promotive 
effect of abscisic acid at low humidity. Plant Growth Regul 41: 105-109 
Azuma T, Honda T, Sadai A, Sasayama D, Itoh K (2007). Suppression and 
promotion of growth by ethylene in rice seedlings depends on ambient humidity. J 
Plant Physiol 164: 1683-1687 
Azuma T, Inoue Y, Hamada Y, Okishio T, Sasayama D, Itoh K (2013). Anoxia 
promotes gravitropic curvature in rice pulvini but inhibits it in wheat and oat pulvini. 
J Plant Physiol 170: 1158-1164 
  114
Azuma T, Mihara F, Uchida N, Yasuda T, Yamaguchi T (1990a). Internodal 
elongation and ethylene concentration of floating rice stem sections submerged at 
different water depths. Jpn J Trop Agr 34: 265-270 
Azuma T, Mihara F, Uchida N, Yasuda T, Yamaguchi T (1990b). Plant hormonal 
regulation of internodal elongation of floating rice stem sections. Jpn J Trop Agr 34: 
271-275 
Azuma T, Mihara F, Uchida N, Yasuda T, Yamaguchi T (1991). Influence of 
humidity on ethylene-induced internodal elongation in floating rice. Plant Cell 
Physiol 32: 307-309 
東哲司・笹山大輔・伊藤一幸 (2009). 浮稲節間の伸長成長─植物ホルモンによ
る調節と細胞壁の変化─ . 日作紀  78: 1-8 
Azuma T, Uchida N, Yasuda T (2001). Low levels of oxygen promote intermodal 
elongation in floating rice independently of enhanced ethylene production. Plant 
Growth Regul 34: 181-186 
Azuma T, Ueno S, Uchida N, Yasuda T (1997). Gibberellin-induced elongation and 
osmoregulation in internodes of floating rice. Physiol Plant 99: 517-522 
Bailey-Serres J, Fukao T, Ronald P, Ismail A, Heuer S, Mackill D (2010). 
Submergence tolerant rice: SUB1’s journey from landrace to modern cultivar. Rice 
3: 138-147 
Bailey-Serres J, Voesenek LACJ (2008). Flooding stress: acclimations and genetic 
diversity. Annu Rev Plant Biol 59: 313–339 
Bleecker AB, Schuette JL, Kende H (1986). Anatomical analysis of growth and 
developmental patterns in the internodal of deepwater rice. Planta 169: 490-497 
Catling D (1992). Rice in Deep Water. MacMillan Press, London and Basingstoke 
 
  115
Choi D (2011). Molecular events underlying coordinated hormone action in 
submergence escape response of deepwater rice. J Plant Biol 54: 365-372 
Cohen E, Kende H (1987). In vivo 1-aminocyclopropane-1-carboxylate synthase 
activity in internodes of deepwater rice. Plant Physiol 84: 282-286 
Das A, Uchimiya H (2002). Oxygen stress and adaptation of a semi-aquatic plant: rice 
(Oryza sativa). J Plant Res 115: 315-320 
Ella ES, Kawano N, Ito O (2003). Importance of active oxygen-scavenging system in 
the recovery of rice seedlings after submergence. Plant Sci 165: 85-93 
FAO (2007). Top production - Rice, paddy. FAOSTAT http://faostat.fao.org/ 
Fukao T, Bailey-Serres J (2008a). Submergence tolerance conferred by SUB1A is 
mediated by SLR1 and SLRL1 restriction of gibberellin responses in rice. PNAS 
105: 16814-16819 
Fukao T, Bailey-Serres J (2008b). Ethylene-a key regulator of submergence 
responses in rice. Plant Sci. 175: 43-51 
Fukao T, Xu K, Ronald PC, Bailey-Serres J (2006). A variable cluster of ethylene 
response factor-like genes regulates metabolic and developmental acclimation 
responses to submergence in rice. Plant Cell 18: 2021-2034 
Hattori Y, Miura K, Asano K, Yamamoto E, Mori H, Kitano H, Matsuoka M, 
Ashikari M (2007). A major QTL confers rapid internode elongation in response to 
water rise in deepwater rice. Breed Sci 57: 305-314 
Hattori Y, Nagai K, Furukawa S, Song X, Kawano R, Sakakibara H, Wu J, 
Matsumoto T, Yoshimura A, Kitano H, Matsuoka M, Mori H, Ashikari M (2009). 
The ethylene response factors SNORKEL1 and SNORKEL2 allow rice to adapt to 
deep water. Nature 460: 1026-1030 
  116
Hoffmann-Benning S, Kende H (1992). On the role of abscisic acid and gibberellin in 
the regulation of growth in rice. Plant Physiol 99: 156-1161 
星川清親  (1975). 『イネの生長』  農文協 . 
井之上準  (1987). 東南アジアの浮稲とその生態 . 東南アジア研究  25: 51-61 
Jackson MB (2008). Ethylene-promoted elongation: an adaptation to submergence 
stress. Ann Bot 101: 229-248  
Jackson MB, Ram PC (2003). Physiological and molecular basis of susceptibility and 
tolerance of rice plants to complete submergence. Ann Bot 91: 227-241 
Kihara H, Katayama TC, Tsunewaki K (1962). Floating habit of 10 strains of wild 
and cultivated rice. Jpn J Genet 37: 1-9 
Kende H, van der Knaap E, Cho HT (1998). Deepwater rice: a model plant to study 
stem elongation. Plant Physiol 118: 1105-1110 
Leopold AC, Kriedemann PE (1975). The dynamics of growth. In: Plant growth and 
development, 2nd edn. McGraw-Hill, NewYork, pp 77-105 
Maclean JL, Dawe DC, Hettel GP (2002). Rice Almanac. Third edition. CABI 
Publishing, Wallingford, Oxon. 
Maesako M, Sano Y, Inouye J (1995). Comparison of internodal elongation between 
Asian deepwater rice and its wild relatives. Jpn J Crop Sci 64: 304-309 
Manzur ME, Grimoldi AA, Insausti P, Striker GG (2009). Escape from water or 
remain quiescent? Lotus tenuis changes its strategy depending on depth of 
submergence. Ann Bot 104: 1163-1169 
Métraux JP, Kende H (1983). The role of ethylene in the growth response of 
submerged deep water rice. Plant Physiol. 72: 441-446 
Mochizuki T, Ryu K, Inouye J (1998). Elongation ability of African floating rice 
(Oryza glaberrima Steud.). Plant Prod Sci 1: 134-135 
  117
森島啓子  (2001). 水と緑の世界・アマゾン  『野生イネへの旅』  裳華房 
森島啓子  (2003). 『野生イネの自然史─実りの進化生態学─』 北海道大学図書
刊行会 . 
Morishima H, Hinata K, Oka H (1962). Floating ability and drought resistance in 
wild and cultivated species of rice. Indian J Genet Plant Breed 22: 1-11 
Niroula RK, Pucciariello C, Ho VT, Novi G, Fukao T, Perata P (2012). 
SUB1A-dependent and -independent mechanisms are involved in the flooding 
tolerance of wild rice species. Plant J 72: 282-293 
置塩  (2010). 南米野生イネ Oryza grandiglumis および O. glumaepatula の洪水適応
戦略 . 修士学位論文 . 
Peeters AJM, Cox MCH, Benschop JJ, Vreeburg RAM, Bou J, Voesenek LACJ 
(2002). Submergence research using Rumex palustris as a model; looking back and 
going forward. J Exp Bot 53: 391-398 
Piedade MTF, Junk WJ, Long SP (1991). The productivity of the C4 grass 
Echinochloa polystachya on the Amazon floodplain. Ecology 72: 1456-1463 
Ram PC, Singh AK, Singh BB, Singh VK, Singh HP, Setter TL, Singh VP, Sing RK 
(1999). Environmental characterization of floodwater in eastern India: relecance to 
submergence tolerance in lowland rice. Exp Agri 35: 141-152 
Raskin I, Kende H (1983). How does deep water rice solve its aeration problem. Plant 
Physiol 72: 447-454. 
Raskin I, Kende H (1984a). Regulation of growth in stem sections of deep-water rice. 
Planta 160: 66-72 
Raskin I, Kende H (1984b). Role of gibberellin in the growth response of submerged 
deep water rice. Plant Physiol 76: 947-950 
Raskin I,  Kende H  (1985). Mechanism of aeration in rice. Science 228: 327-329 
  118
Sakagami J, Joho Y, Ito O (2009). Contrasting physiological responses by cultivars 
of Oryza sativa and O. glaberrima to prolonged submergence. Ann Bot 103: 171-180 
Sauter M (2000). Rice in deep water: “How to take heed against a sea of troubles”. 
Naturwissenschaften 87: 289-303 
Sauter M, Kende H (1992). Gibberellin-induced growth and regulation of the cell 
division cycle in deepwater rice. Planta 188: 362-368 
Septiningsih EM, Pamplona AM, Sanchez DL, Neeraja CN, Vergara GV, Heuer S, 
Ismail AM, Mackill DJ (2009). Development of submergence-tolerant rice 
cultivars: the SUB1 locus and beyond. Ann Bot 103: 151-160 
Setter TL, Kurpkanchanakul T, Kupkanchanakul K, Bhekasut P, Wiengweera A, 
Greenway H (1987). Concentrations of CO2 and O2 in floodwater and in internodal 
lacunae of floating rice growing at 1-2 metre water depths. Plant Cell Environ 10: 
767-776 
Setter TL, Laureles EV (1996). The benefical effect of reduced elongation growth on 
submergence tolerance of rice. J Exp Bot 74: 1551-1559 
Singh N, Dang TT, Vergara GV, Pandey DM, Sanchez D, Neeraja CN, 
Septiningsih EM, Mendioro M, Tecson-Mendoza EM, Ismail AM, Mackill DJ, 
Heuer S (2010). Molecular marker survey and expression analyses of the rice 
submergence-tolerance gene SUB1A. Theor Appl Genet 121: 1441-1453 
Suge H (1985). Ethylene and gibberellin: regulation of internodal elongation and nodal 
root development in floating rice. Plant Cell Physiol. 26: 607-614 
内田直次・東哲司・安田武司・山口禎  (1989). 深水条件下における浮稲の伸長
と生長関数との関係 . 熱帯農業  33: 164-172 
Vaughan DA (1994). The Wild Relatives of Rice: A Genetic Resources Handbook. 
International Rice Research Institute, Manila 
  119
Vaughan DA, Morishima H, Kadowaki K (2003). Diversity in the Oryza genus. 
Current Opi Plant Biol 6: 139-146 
Vergara BS, Mazaredo AM (1979). Using the new standard evaluation system to 
measure elongation ability. In 1978 Inter national deepwater rice workshop. IRRI, 
Los Baños, Laguna, Philippines. pp.139-142 
Watanabe H, Takahashi K (1999). Effect of abscisic acid and its related compounds 
on rice seedling growth. Plant Growth Regul 28: 5-8 
Watanabe H, Takahashi K, Saigusa M (2001). Morphological and anatomical effects 
of abcisic acid (ABA) and fluridone (FLU) on the growth of rice mesocotyls. Plant 
Growth Regul 34: 273-275 
Xu K, Xu X, Fukao T, Canals P, Maghirang-Rodriguez R, Heuer Sigrid, Ismail 
AM, Bailey-Serres J, Ronald PC, Mackill DJ (2006). SUB1A is an 
ethylene-response-factor-like gene that confers submergence tolerance to rice. 
Nature 442: 705-708 
